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安东尼 奥 。 拉 兹 卡 诺 (Antonio Lazcano) 是 拉丁 美洲 最 杰出 的 进化 学 者 , 在 
生命 起 源 及 早期 生命 进化 方面 是 世界 领先 的 权威 。 他 出 生 在 墨西哥 , 从 事 关 于 生 
命 起 源 方面 的 工作 超过 30 年 ， 著 作 包 括 《 奇 迹 般 的 细菌 》(La Bacteria Prodi- 
giosa)、《 生 命 的 火花 》(La Chispa de la Vida) 及 《生命 起 源 》(El Origen da la 
Vida) 。 他 是 高 等 生命 起 源 研究 会 议 中 第 一 位 拉丁 美洲 裔 主席 ， 亦 担任 美国 宇航 
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随 着 基因 组 研究 及 太空 探索 的 快速 发 展 , 前 生物 进化 及 天 体 生 物 学 领域 得 到 
前 所 未 有 的 发 展 , 因此 需要 有 关 的 教科 书 。 由 于 内 容 涵盖 多 方面 ， 因 此 需要 多 位 
专家 合力 出 版 ， 使 本 书 适 合 不 同 领域 的 学 生 。 这 本 书 源 于 2006 年 意大利 艾 托 里 
马 约 拉 纳 基金 会 与 科学 文化 中 心 在 西西 里 艾 里 斯 举办 的 一 次 关于 生命 起 源 的 基本 
问题 的 会 议 。 在 那里 ，Pier Luigi Luisi 对 这 个 主题 制订 了 一 个 平衡 的 计划 ,这 本 
书 基 本 上 源 于 这 个 计划 。 

全 书 共 分 15 章 。 第 1 章 论述 了 细胞 生物 学 和 分 子 生物 学 基础 ， 讨 论 了 生命 
的 本 质 和 生命 的 确定 时 刻 这 个 古老 命题 。 第 2 章 以 最 小 细胞 的 特征 带 出 前 生物 进 
化 的 目标 。 第 3~5 章 介绍 了 目前 太空 生物 学 探索 的 范围 ， 主 要 集中 在 木 卫 二 、 
土 卫 六 、 土 卫 二 、 KERSE. HF 2008 年 历史 性 地 在 火星 上 发 现 水 ， 使 这 个 在 
21 世纪 最 遥远 的 科学 前 沿 领域 变 得 更 特殊 。 第 6 一 7 章 集中 讨论 陨 星 的 化 学 及 左 
旋 性 手 性 氨基 酸 在 陨石 中 的 出 现 , 揭示 了 令 人 意外 的 太空 化 学 和 生物 化 学 共享 的 
特征 。 由 于 早期 地 球 是 前 生物 进化 的 舞台 , 它 的 条 件 对 于 生命 的 出 现 是 非常 重要 
的 ， 这 会 在 第 8 章 中 详 述 。 第 9~10 章 讨论 了 前 生物 合成 中 利用 大 大 小 小 的 生物 
分 子 直到 RNA 的 出 现 。 第 11 章 探 索 RNA 世界 的 内 部 系统 。 第 12 章 描述 功能 性 
原始 细胞 的 原理 及 前 细胞 进化 的 不 同 模式 。tRNA 及 蛋白质 的 断裂 基因 之 谜 在 第 
13 章 进 行 分 析 。 基 因 密 码 的 起 源 、 进 化 及 突变 在 第 14 章 讨 论 。 第 15 章 考查 生命 
之 根 ， 即 全 生命 共同 祖先 的 性 质 与 基因 组 及 在 这 个 根 上 不 同 的 生物 域 的 形成 。 
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1.1 古老 的 话题 ,年 轻 的 学 科 


绝 大 多 数 人 类 文明 都 考虑 过 生命 起 源 的 问题 并 试图 找 出 答案 ， 科 学 的 文明 更 
是 如 此 ， 而 对 合理 答案 的 探求 已 经 经 历 了 几 个 世纪 。 

直到 17 世纪 末期 ， 用 自然 产生 解释 非 同 类 繁殖 是 无 可 置疑 的 ， 其 典型 例证 
就 是 如 吸虫 等 寄生 虫 在 人 体内 的 繁殖 。Rene Descartes 的 机 械 原理 巩固 了 这 个 观 
点 ， 他 将 自然 科学 简化 为 物质 和 运动 ， 认 为 搅动 分 解 的 物质 就 可 以 产生 生命 ,但 
是 Francesco Redi 用 实验 证 明 ， 蛆 并 不 会 从 腐败 的 肉 中 产生 ， 而 是 因为 苍蝇 产 
BE. EFE, Georges Cuvier 也 发 现 自然 产生 是 不 可 接受 的 ， 并 宣称 “生命 总 是 由 
生命 而 来 ， 它 可 以 被 转化 ， 但 不 能 被 创造 >。 最 后 ， 当 Louis Pasteur 证 明 通 过 加 
热 杀 菌 可 以 停止 由 细菌 引起 的 腐败 现象 时 ， 自 然 产 生 说 就 优 旗 息 鼓 了 。 

当然 ， 能 够 证 明峰 虫 和 细菌 在 几 天 或 几 年 内 不 是 自然 产生 的 ， 并 不 等 于 否认 
生命 最 初 是 由 自然 产生 的 可 能 。 早 期 地 球 上 的 生命 起 源 显 然 是 另 一 种 意义 上 的 自 
然 产 生 ， 它 是 笛 卡 儿 哲 学 更 合理 的 表达 ， 将 物质 有 具体 为 原子 和 分 子 ， 而 将 运动 具 
体 为 进行 化 学 进化 所 必需 的 动能 。1828 4E, F. Wohler HABE MRE MA JR 
了 尿素 这 种 人 体内 含有 的 成 分 ， 打破 了 无 机 物 和 有 机 物 在 概念 上 的 屏障 。20 tt 
纪 初 期 ，Archibald Macallum 提出 ， 生 命 来 源 于 一 种 微粒 状 物质 , “ 当 我 们 试图 
解释 生命 起 源 这 个 问题 的 时 候 ， 我 们 不 需要 假设 出 一 种 高 度 复杂 的 有 机 体 …… 来 
作为 所 有 生命 的 最 原始 祖先 ， 而 更 应 该 选择 由 少量 分 子 组 成 、 小 到 超越 了 最 强 显 
微 镜 极 限 的 那些 ”， 同 时 ， 它 会 经 历 无 尽 的 分 子 结合 过 程 ， 这 样 “正确 的 结构 会 
赋予 超 显 微 粒子 生命 体 的 化 学 特性 ”。 

这 样 ， 为 了 产生 生命 ， 就 有 了 前 生物 进化 和 自然 选择 。 之 后 ，W. Lob 通过 
将 湿润 的 甲 酰 胺 暴露 于 静电 或 紫外 线 ， 合 成 了 单 种 氨基 酸 ， 如 甘氨酸 ;而 卫 . C. 
Baly 用 紫外 线 作 用 于 二 氧化 碳 和 水 ， 合 成 了 甲醛 和 糖 类 。1924 Æ, A. Oparin AA 
确 提 出 了 一 个 前 生物 的 可 能 方案 ， 其 中 来 自 无 机 物 的 有 机 物 首先 被 组 织 到 案 析 液 
小 滴 (coazervate droplet) 中 ; “一 旦 这 些小 滴 与 周围 介质 有 了 明确 边界 ， 它 们 
马上 就 会 具有 一 定 程度 的 独立 性 …… 在 增长 速度 上 相互 竞争 ”， 最 后 “就 产生 了 
最 简单 的 原始 生命 体 ”。JBS Haldane 坚决 认为 ， 有 机 物 的 前 生物 合成 “必定 会 一 
直 积累 ， 直 到 原始 海洋 达到 稀 汤 的 浓度 ”， 这 就 是 传说 中 “原生 汤 ” (primordial 
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soup) HUHI2K ^7, 

S Harold Urey 提出 的 还 原 性 大 气 在 前 生物 合成 中 重要 性 的 启发 ，1953 年 ， 
斯 坦 利 。 米 勒 (Stanley Miller) 设计 并 进行 了 前 生物 合成 实验 ， 用 电 来 击 穿 由 
甲烷 、 氨 、 氧 气 和 水 模拟 的 原始 大 气 ， 这 些 气体 触电 产生 了 和 氨基酸 ， 他 的 结果 震 
动 了 世界 *。 在 关于 自然 产生 说 的 科学 辩论 出 现 三 个 世纪 后 ， 随 着 生物 化 学 、 分 
子 生物 学 、 遗 传 学 和 太空 探索 的 发 展 ， 前 生物 进化 成 为 科学 前 沿 。21 世纪 的 基 
础 研究 中 ， 可 能 只 有 少数 的 科研 领域 会 像 前 生物 进化 和 太空 生物 学 一 样 获得 丰硕 
的 研究 成 果 。 


1.2 太空 生物 学 领域 
1.2.1 对 水 的 需求 


在 太空 生物 学 探索 中 ， 对 水 的 探求 是 始终 不 变 的 " 。 它 的 重要 性 体现 在 许多 
方面 。 

第 一 ， 水 有 非常 好 的 物理 性 质 。 它 在 冰点 的 异常 膨胀 及 高 比热容 ， 使 得 水 很 
难 完全 结 冰 。 而 较 高 的 介 电 常数 则 令 水 成 为 带电 离子 和 和 氢 键 的 良好 洲 剂 2 。 若 没 
有 离子 和 和 氢 键 ， 通 过 质子 梯度 产能 及 模板 介 导 的 复制 过 程 将 不 能 进行 。 蛋 白质 、 
核酸 和 类 似 的 多 聚 物 也 需要 水 作为 洲 剂 ， 脱 水 后 ， 活 细胞 会 南 缩 失 活 ， 并 常常 立 
刻 和 死亡 。 

第 二 ， 大 气 中 的 二 氧化 碳 〈CO: ) 溶解 于 水 ， 形 成 碳酸 ， 它 能 够 将 硅 酸 盐 岩 
石 〈 主 要 是 CaSiO;〉 风化 为 碳酸 钙 (CaCO, 或 白垩 ) ， 这 个 过 程 可 以 减少 CO; , 
并 将 它 以 不 溶 的 碳酸 钙 形 式 储 存在 海底 。 在 4 亿 年 内 ， 地 球 大 气 内 的 所 有 CO, 
都 将 被 去 除 。 最 主要 的 再 生 过程 “ 碳 硅 循环 ”是 通过 板块 构造 运动 进行 的 : 海底 
的 碳酸 钙 沉 入 地 幅 ， 在 那里 被 加 热 并 分 解 ， 通 过 火山 口 将 CO, 重新 释放 到 大 气 
中 。 若 没有 这 种 依赖 于 液态 水 的 再 生 过 程 ， 地 球 上 游离 CO, 的 耗 尽 将 导致 所 有 
依赖 于 CO, 的 自 养活 动 及 大 气 有 机 物 合成 终止 ， 而 后 者 正 是 异 养 养分 的 主要 
来 源 2 。 

第 三 ， 亲 水 物质 易 溶 于 水 ， 而 疏水 物质 如 油 、 脂 肪 和 石油 则 易 与 水 分 离 ， 它 
们 的 不 相 溶 性 是 地 球 上 细胞 膜 构 建 的 基础 。 当 这 两 类 化 合 物 搅 到 一 起 时 ， 它 们 不 
会 混合 ， 而 会 立刻 分 成 两 个 相 态 ， 例 如 海上 的 浮 油 ， 尽 管 有 巨 浪 搅动 ， 但 仍 漂浮 
在 水 面 上 。 这 两 类 物质 的 不 相 溶 性 是 细胞 膜 构建 的 首要 条 件 。 膜 的 主要 组 分 磷脂 
为 两 亲 化 合 物 ， 该 结构 的 头 部 亲 水 ， 尾 端 疏 水 。 悬 浮 在 水 中 时 ， 它 们 会 自动 排列 
成 双 层 ， 两 层 的 尾部 都 在 中 间 ， 远 离 水 ， 并 使 两 层 间 的 玖 水 - 跑 水 接触 最 大 化 。 
两 层 的 亲 水 头 部 都 露 在 外 面 ， 被 水 分 子 包围 。 这 些 双 层 膜 使 所 有 细胞 都 具有 独立 
性 ， 这 对 细胞 水 平 上 的 自然 选择 是 必需 的 。 没 有 水 就 不 能 形成 细胞 膜 。 一 些 化 合 
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物 ， 如 乙醇 、 二 甲 基 甲 酰胺 和 二 甲 亚 砚 ， 即 使 具有 一 定 的 水 溶性 ， 但 脂 溶性 太 
高 ， 不 能 够 形成 稳定 的 膜 。 没 有 膜 ， 就 没有 自然 选择 ， 那 样 怎 么 产生 生命 呢 ? 这 
就 是 为 什么 2008 年 NASA 的 凤凰 号 火星 登陆 器 在 火星 土壤 中 确定 了 水 的 存在 是 
如 此 重大 的 突破 的 原因 。 


1.2.2 可 居住 区 


对 于 任何 地 外 区 域 是 否 适合 太空 生物 学 的 探索 ， 一 个 基本 概念 是 可 居住 区 
(Habitable Zone, HZ), ， 也 称 为 Goldilock Zone， 它 不 太 冷 也 不 太 热 。 组 成 地 球 
Aa KW ES AIR AA. We. A. A CH. C. N, OD A8. Wü. 4k (P. 
S、Fe) 。 了 、C、N、O 在 元 素 周期 表 中 都 具有 较 低 的 原子 序数 ， 它 们 可 以 与 其 
他 原子 形成 单 键 CH) mS (C、N、O) ， 从 而 形成 生物 多 聚 体 。 用 更 大 的 原 
子 构成 生物 多 聚 体 将 会 产生 大 分 子 ， 它 们 的 可 能 构 型 在 空间 上 受到 很 大 限制 。 考 
虑 到 地 球 生 命 体 所 需 的 蛋白 质 、 酶 、 核 酸 和 核糖 体 构 型 的 适当 折 和 又， 在 任何 行星 
或 卫星 上 ， 这 些 较 轻 的 HE、C、N、O 元 素 都 更 有 可 能 构成 生物 分 子 的 核心 。 但 
是 ，H、C、N、O 构成 的 多 键 分 子 通常 不 能 耐 受 极 高 的 温度 。 从 另 一 个 角度 说 ， 
所 有 化 学 反应 都 会 在 低温 下 变 慢 ， 每 降低 10C ， 反 应 速度 会 下 降 为 原来 的 1/2~ 
1/3， 这 种 下 降 主 要 是 因为 反应 物 分 子 在 低温 状态 下 能 量 较 低 ， 不 易 跨 过 能 鑫 使 
化 学 反应 发 生 ， 这 对 宇宙 中 的 所 有 行星 (及 其 卫星 ) 都 适用 。 因 此 ， 温 度 太 高 或 
太 低 都 是 难以 产生 生命 的 。 水 的 冰点 和 沸点 将 可 居住 的 范围 缩小 到 一 5 一 110? ， 
这 亦 是 地 球 上 嗜 极 微 生物 的 耐 受 极限 。 

因此 ， 基 于 可 居住 性 需要 行星 表面 具有 液态 水 这 个 前 提 ， 对 于 主 序 星 ， 其 具 
有 CO:/H;O/N; 大 气 的 主 序 星 类 地 行星 HZ 的 内 缘由 光 解 和 和 氢 逃逸 造成 的 水 分 
RARE. HZ 的 外 缘由 CO, 云 的 形成 决定 ， 通 过 增加 反照 率 〈 对 太阳 /恒星 
能 量 的 反射 ) 来 降低 行星 表面 温度 。 太 阳 系 中 对 这 两 个 距离 的 保守 估计 分 别 是 
0.95—1.37 AU 天文 单位 ，1AU 一 1496X10 km， 为 地 球 到 太阳 的 平均 距离 )。 
由 于 太阳 光度 随 年 龄 增加 ，HZ 也 随时 间 扩 大 。 对 太阳 系 中 一 直 都 是 可 居住 区 范 
围 的 保守 估计 为 0.95 一 1. 15 AU, 但 其 他 因素 也 会 影响 HZ? 。 

CD 对 地 球 来 说 ， 一 方面 ， 如 果 太 阳 不 可 预料 地 变 暗 ，CO; 将 浓缩 成 为 
CO, 云 ， 增 加 反照 率 并 降低 地 表 温 度 ， 这 将 带 来 更 多 的 雪 和 冰 ， 使 反照 率 更 高 ， 
导致 “失控 冰川 效应 ”; 另 一 方面 ， 若 CO, 的 极度 排放 增加 温室 效应 ,或 太阳 辐 
射 强度 不 可 预料 地 增加 ， 那 么 地 表 温 度 将 会 升 高 ， 向 大 气 中 茹 发 更 多 的 水 并 减缓 
对 空间 的 红外 辐射 ， 导致 “失控 温室 效应 ”。 

(2) 恒星 影响 其 行星 的 潮汐 ， 潮 汐 阻 碍 会 减缓 行星 的 自转 。 在 一 个 潮 锁 半径 
(tidal lock radius) 内 ， 自 转 会 与 公转 同步 。 这 种 情况 下 ， 行星 的 一 面 会 一 直 对 
着 恒星 ， 并 持续 不 断 地 加 热 ， 另 一 面 则 始终 是 黑暗 。 由 于 亮 的 那 面 持续 加 热 ， 水 
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可 能 会 被 完全 蒸发 ， 即 使 这 颗 行 星 两 面 的 平均 温度 并 不 极端 。 

(3) 重 元 素 (如 Fe)， 可 以 进行 与 能 量 生 成 偶 联 的 可 道 氧化 还 原 反 应 ， 因 
此 ， 一 颗 行星 应 该 需要 一 些 重 原子 。 

(4) 在 地 球 年 龄 约 为 5 亿 年 时 ， 与 一 颗 大 小 相当 的 天 体 碰撞 产生 了 月 球 ， 但 
从 那 时 起 ， 只 发 生 过 与 较 小 行星 体 的 碰撞 。 要 在 足够 长 的 时 间 内 都 具有 可 居住 
性 ， 一 颗 行星 需要 处 在 不 会 发 生 频 繁 大 碰撞 的 星河 区 域 中 。 

(5) 由 于 碳 硅 循环 不 仅 依赖 于 水 ， 也 依赖 于 板块 运动 ， 所 以 一 定 的 板块 构造 
运动 也 是 必需 的 ， 但 过 度 的 板块 运动 也 会 破坏 生命 的 稳定 。 

(6) 行星 或 卫星 如 果 太 小 ， 如 月 球 ， 将 没有 足够 强 的 引力 去 维持 水 或 大 气 ; 
行星 表面 积 如 果 太 大 ， 如 木星 ， 就 会 被 广阔 的 液 氢 海 洋 所 覆盖 。 

CD 主 序 星 的 寿命 随 质量 下 降 。 对 超过 太阳 质量 2. 2 倍 的 恒星 ， 其 中 心 氢 燃 
烧 的 持续 时 间 不 会 超过 8 亿 年 ， 根 据 地 球 的 经 验 ， 这 段 时 间 可 能 足以 产生 生命 ， 
但 不 能 产生 智能 生命 。 

根据 可 居住 区 的 这 些 必要 条 件 ， 字 宙 \ 中 生命 的 出 现 应 该 不 会 很 普遍 。 但 是 ， 
对 地 外 生命 的 探索 是 如 此 独特 ， 太 空 生物 学 正 更 加 努力 ， 将 目标 集中 于 第 3 一 5 
章 中 提 到 的 太阳 系 内 一 些 最 有 可 能 的 位 置 。 最 后 ， 随 着 越 来 越 多 的 太阳 系 外 行星 
被 发 现 ， 它 们 有 很 多 都 落 在 其 主星 的 HZ 内 ， 这 也 增加 了 发 现 地 外 生命 的 可 
能 性 。 


1.2.3 泛 种 论 


早期 地 球 是 前 生物 进化 起 始 的 合适 位 置 ， 但 并 不 一 定 是 唯一 位 置 。19 世纪 ， 
H. E. Richter 提出 了 石 泛 种 论 ， 认 为 陨石 将 生殖 细胞 从 空间 带 到 地 球 。20 世纪 
早期 ，Svante Arrhenius 提出 了 辐射 泛 种 论 ， 认 为 微生物 可 能 被 行星 喷射 出 来 ， 
在 星际 中 散播 。 通 过 恒星 的 辐射 压力 ， 它 们 可 能 到 达 地 球 ， 带 来 了 生命 的 种 子 。 
P. Becquerel 研究 了 高 度 真空 和 极 低温 度 下 孢子 和 细菌 与 紫外 线 的 作用 ,得 出 的 
结论 是 微生物 会 在 到 达 地 球 的 途中 被 毁灭 。 

近年 来 ， 在 太空 实验 室 和 人 造 卫 星 (LDEF, EURECA, FOTON) 上 进行 
的 实验 证 实 ， 太 阳 紧 外 线 是 对 无 遗 蔽 的 孢子 最 致命 的 因素 ， 但 如 果 能 在 岩石 内 部 
受到 保护 ， 孢 子 就 能 在 太阳 紫外 线 和 大 量 宇 宙 射 线 中 存活 "*， 虽然 受 岩 石 保护 
可 能 也 意味 着 会 难以 从 岩石 中 脱离 出 来 。 

由 于 胚 种 论 似乎 不 那么 可 信 ， 科 学 探索 仍 应 集中 在 地 球 的 前 生物 进化 上 。 而 
且 ， 任 何 可 能 是 胚 种 源 起 的 行星 都 一 定 和 早期 地 球 一 样 ， 有 具有 适合 于 它 产 生 然 后 
送出 生命 的 条 件 。 因 此 ,“ 那 里 ”的 条 件 不 会 与 早期 地 球 大 相 径 庭 ， 而 对 早期 地 
球 前 生物 进化 研究 得 到 的 成 果 应 该 也 对 “那里 ”的 前 生物 进化 适用 。 
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1.3 到 细胞 的 途径 
1.3.1 一 些 基本 问题 


在 描述 活 细 胞 产生 的 基本 轮廓 之 前 ， 前 生物 进化 研究 需要 设法 解决 几 个 基本 
问题 。 有 些 问题 在 本 书 的 其 他 章节 讨论 ， 本 章 将 关注 以 下 问题 。 

COD 是 否 在 生命 刚刚 开始 的 时 候 催化 作用 就 是 必需 的 ? 

(2) 前 生物 进化 需要 什么 样 的 能 量 ? 

(3) 膜 、 复 制 和 新 陈 代 谢 ， 哪 个 是 最 先 出 现 的 ? 

(4) 异 养 和 自 养 ， 哪 个 最 先 出 现 ? 


1.3.2 催化 作用 


生命 行使 功能 需要 水 环境 和 适宜 的 温度 ， 但 这 些 通常 不 是 有 机 合成 的 理想 条 
件 ， 因 此 ， 绝 大 多 数 生化 反应 在 细胞 中 需 被 酶 催化 ， 或 在 较 早 的 时 候 被 核 酶 及 其 
类 似 物 催化 。 但 是 ， 一 个 悬而未决 的 问题 是 ， 若 没有 催化 作用 ， 前 生物 进化 能 否 
开始 。 据 估计 ， 一 个 RNA 基因 组 的 非 催化 复制 时 间 约 为 4X 10° 4E, A HE 
化 的 10* 倍 。 因 此 ， 在 地 球 早期 的 10° 年 内 只 能 进行 2 一 3 次 非 催 化 复制 ， 以 这 
样 的 速率 是 不 能 进行 有 意义 的 生物 进化 的 。 而 且 ， 只 有 在 RNA 基因 组 实际 寿命 
大 于 其 复制 时 间 的 条 件 下 ， 才 有 可 能 进行 扩 增 ， 有 关 的 稳定 性 定律 为 ”， 

ELT «1 
RF, & 为 RNA 中 磷酸 二 酯 键 水 解 的 速率 常数 ; L 为 基因 组 中 磷酸 二 酯 键 的 数 
Hs 工 为 复制 时 间 。 对 于 一 个 具有 3 个 50 BE RNA 基因 的 早期 核糖 有 机 物 而 
Ho 工 为 147, 而 pH 为 7 时 ,为 1.5X10 /min， 这 样 工 必须 小 于 8.6 年 。 
因此 ， 除 非 在 8.6 年 内 完成 复制 ， 不 然 核糖 有 机 物 随 时 可 能 消失 。 要 这 人 么 快 完成 
复制 ， 必 须 一 开始 就 有 催化 作用 。 无 论 在 太阳 系 内 或 太阳 系 外 ， 稳 定性 定律 带 来 
的 限制 对 RNA 基因 组 外 的 其 他 基因 组 也 同样 适用 。 


1.3.3 能 量 


化 学 反应 的 平衡 位 置 由 反应 的 动力 学 决定 : 
AG” = —RTInK 
AH, AGA pH 7 时 的 标准 自由 能 ; R 为 气体 常数 ; TARE, K 为 平衡 常 
数 。 若 AG? 为 负 值 ， 反 应 放 能 ， 平 衡 位 置 偏向 于 反应 物 生 成 产物 的 方向 。 若 
AG 为 正 值 ， 反 应 吸 能 ， 平 衡 位 置 不 偏向 产物 的 生成 ， 而 是 偏向 于 逆向 反应 。 任 
何 前 生物 或 生物 生化 系统 都 依赖 于 多 种 吸 能 反应 (及 道 浓度 梯度 运输 )。 一 种 有 
效 进行 吸 能 反应 的 方法 是 将 它 与 放 能 反应 偶 联 ， 这 样 偶 联 后 的 反应 就 具有 一 个 
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合适 的 KK 值 ， 汽 车 候 山 这 个 吸 能 过 程 与 汽油 燃烧 这 个 放 能 过 程 就 是 这 样 偶 联 
的 。 例 如 ， 己 糖 激 酶 催化 以 下 反应 : 
葡萄 糖 + ATP — 葡萄 糖 -6- 磷 酸 + ADP 

XP. ATP 到 ADP 的 放 能 水 解 (一 7. 3 kcal/mol) 与 葡萄 糖 向 葡萄 糖 -6- 磷 酸 转 
化 的 吸 能 反应 (十 3. 3 kcal/mol) (BE. hF ATP 水 解放 出 的 能 量 超过 了 合成 
葡萄 糖 -6- 磷 酸 需要 的 能 量 ， 偶 联 反应 能 够 顺利 进行 。 类 伏地 ， 生 物体 内 ATP 可 
以 催化 驱动 RNA 合成 、DNA AR, BARAK. BHR. AER, SHAE 
BER BORNE. VASE. HAS Se. TARE ATP 反 过 来 通过 糖 醇 
解 和 线粒体 磷酸 化 再 生 。 在 现在 的 细胞 中 ，ATP 是 主要 的 能 量 通货 或 能 量 载体 ， 
其 他 能 够 通过 水 解释 放大 量 能 量 的 高 能 化 合 物 也 可 能 取代 ATP 的 位 置 ， 如 肌肉 
中 利用 磷酸 肌 酸 作 为 能 量 储备 ， 在 脂肪 酸 生 物 合 成 中 利用 硫 酯 。 在 生物 界 利用 
ATP 作为 标准 能 量 通 货 之 前 ， 无 机 多 磷酸 盐 和 硫 栈 '*! 可 能 是 前 生物 世界 中 重 
要 的 能 量 载体 。 

对 于 大 肠 杆菌 ， 每 个 细胞 重 2.801077 g, HE DNA d 4.6 105 个 碱 基 对 ， 
细胞 复制 一 次 需要 1.7 X 10° 4 ATP 分 子 ， 也 就 是 每 个 DNA 碱 基 对 复制 需要 
3700 个 ATP 分子" 。 由 于 对 每 个 碱 基 对 构建 DNA 双 螺 旋 只 消耗 两 个 核 苷 三 磷 
酸 ， 因 此 一 个 活 细 胞 的 运转 消耗 远大 于 构建 一 个 核酸 分 子 。 一 个 晚期 的 前 生物 生 
命 基 因 组 最 少 含有 150 个 基因 ( 见 2.7 节 )， 或 约 50 000 个 碱 基 对 ， 相 当 于 一 个 
大 肠 杆菌 基因 组 的 1% 。 由 于 前 生物 生命 对 能 量 的 利用 率 可 能 低 于 大 肠 杆菌 ， 前 
生物 生命 复制 一 次 可 能 至 少 需要 1. 7X10 个 ATP 或 硫 酯 或 多 磷酸 盐分 子 。 高 耗 
能 也 显示 了 前 生物 进化 中 能 源 的 重要 性 。 

汽油 燃烧 是 一 个 氧化 反应 ， 食 物 在 我 们 体内 转化 为 二 氧化 碳 也 是 同样 的 过 
程 。 在 现代 的 细胞 中 ， 氧 化 还 原 反 应 通常 是 最 重要 的 驱动 能 量 载体 生成 的 反应 ， 
在 早期 生命 中 应 该 也 是 这 样 。 在 早期 地 球 上 ， 有 多 种 早期 电子 供 体 和 受 体 可 以 分 
别 作 为 还 原 剂 和 和 氧化剂 ， 为 氧化 还 原 反应 供 能 '。 

(1) 早期 电子 供 体 ， Hs 、HsS、S、Fe+ 、CH 、(NH,)+ 、CH;O、 光 电子 。 

(2) 早期 电子 受 体 : CO., CO. S, NO, (SOD* , 

其 中 ， 光 电子 由 光合 作用 产生 ，CO 由 大 气 反 应 产生 ，NO 则 是 通过 闪电 产 
生 ， 其 他 的 都 可 以 从 火山 口 或 热 液 口 得 到 。 主 要 的 电子 受 体 为 CO 和 硫 ， 一 种 
非常 稳定 的 电子 供 体 为 H;， 它 是 由 热 液 口 (hydrothermal vents) 处 橄榄 石 
(Mg; sFeo.; SiO,) 向 蛇 纹 石 (Mg; Fe; SiO; [OH] 转化 的 过 程 中 产生 的 ， 
这 是 一 种 称 为 蛇 纹 石 化 作用 的 地 化 作用 。 环 境 中 多 种 氧化 还 原 反 应 都 可 以 参与 生 
物 分 子 的 非 生 物 合成 。 随 后 ， 它 们 还 可 以 参与 与 能 量 载 体 生成 相关 的 胞 内 电子 
传递 。 
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1.3.4 膜 、 复 制 和 代谢 ,哪个 先 出 现 ? 


除了 催化 作用 和 能 源 这 两 个 必要 条 件 ， 以 下 三 种 成 分 对 于 生命 也 是 必需 的 ， 
膜 提供 独立 的 结构 单元 ， 复 制 因 子 使 信息 装置 得 以 表达 ， 而 代谢 作用 包含 了 催化 
等 化 学 变化 。 这 些 要 素 必 须 整合 到 一 起 产生 一 个 细胞 。 问 题 是 ， 它 们 中 的 哪 一 个 
是 最 先 出 现 的 一 一 生命 是 通过 膜 、 复制， 还 是 代谢 途径 产生 的 呢 ? 

这 三 个 部 分 中 ， 膜 的 作用 较为 直观 。 它 的 起 始 可 能 不 太 需 要 复制 或 代谢 作用 
的 帮助 。 由 隐 石 ”或 水 相 Fischer-Tropsch 反应 ”产生 的 两 亲 性 分 子 可 以 自发 形成 
具有 生长 和 分 烈 能 力 的 膜 守 泡 C0, 12.445), SEIL SERE RNA 多 聚 作 用 并 维 
持 代谢 物 浓 度 ， 因 此 它们 在 最 初 的 作用 就 很 明显 了 ， 它 们 能 够 为 复制 和 代谢 提供 
独立 空间 ， 使 在 单个 “细胞 ”水 平 上 的 自然 选择 得 以 发 生 。 在 转移 到 膜 囊 泡 中 之 
前 ， 这 些 复制 因子 和 代谢 物 可 能 会 被 矿物 质 和 黏土 表层 吸收 ， 或 被 限制 在 矿物 微 
单元 中 2 对 7 ， 但 这 种 条 件 下 的 进化 在 性 质 上 可 能 比 在 细胞 内 更 为 普遍 。 

目前 的 争论 在 复制 和 代谢 的 先导 性 上 游 移 不定 。 从 复制 优先 的 观点 看 ， 核 
酶 及 其 互补 链 可 以 自我 复制 并 通过 突变 进行 新 的 代谢 反应 。 相 比 而 言 ， 代 谢 似 
乎 并 不 具备 进化 的 能 力 ， 代 谢 循环 中 的 要 素 是 否 能 够 自我 组 织 是 值得 怀疑 的 ， 
而 自动 催化 循环 通常 都 有 内 在 的 困难 5“ 。 因 此 ， 由 于 代谢 自行 进化 的 这 些 问 
题 ， 复制 应 该 在 代谢 之 前 。 而 从 代谢 优先 的 观点 看 ， 一 套 燃 烧 热 很 低 的 小 分 子 
水 溶性 有 机 物 就 构成 了 三 羧 酸 (TCA 循环 中 所 有 的 有 机 酸 ， 这 个 发 现 是 非常 
有 启发 性 的 ， 它 意味 着 这 些 有 机 酸 可 能 自发 组 织 成 了 还 原 性 的 TCA 循环 。 这 
样 ， 前 生物 进化 的 第 一 步 就 可 能 是 通过 分 子 间 的 联系 进行 的 ”。 相 反 ， 若 RNA 
复制 子 随机 产生 序列 ， 那 么 这 些 序列 可 能 没有 一 点 用 处 。 据 估计 ， 一 个 具有 
40 一 60 个 核 背 酸 的 三 茎 环 结构 可 能 具有 核 酶 复制 酶 功能 。 一 个 完整 的 文库 由 
10* 个 这 种 40 聚 物 〈40-mer) 构成 ， 每 个 40 聚 物 单一 拷贝 的 完整 文库 约 重 
lkg。 如 果 我 们 要 找 的 这 种 40 聚 物 需要 两 个 或 更 多 拷贝 ， 增 加 的 RNA 需求 量 
将 与 地 球 的 质量 相等 2 。 因 此 ， 若 果真 是 自行 进化 ， 这 些 复制 子 将 由 于 随机 性 
彻底 陷入 困境 。 在 这 种 情况 下 ， 基 于 分 子 间 联 系 的 代谢 过 程 就 需要 优先 产生 ， 
为 复制 子 确定 一 个 方向 。 

不 过 ， 这 两 种 观点 的 正确 性 都 体现 在 对 相反 观点 缺陷 的 论述 上 ， 正 如 Rob- 
inson 的 论断 ， 

“但 是 这 两 个 模型 一 一 通常 被 称 为 “基因 优先 论 ， 和 “代谢 优先 论 ， 
仍 有 显著 的 问题 ， 并 且 没 有 哪 一 个 是 完善 的 或 具有 明显 优势 ”2 。 

若 代谢 不 能 有 效 引 导 复 制 ， 复 制 又 不 能 有 效 引 导 代 谢 ， 那 么 这 个 两 难处 境 将 
只 有 一 种 解决 方式 :它们 必须 从 一 开始 就 共同 作用 。 任 何 一 种 合作 要 想 成 功 ， 每 
一 方 必须 对 另 一 方 有 所 帮助 。 复 制 子 可 以 通过 引发 催化 新 的 代谢 反应 参与 代谢 。 
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De Duve 曾经 提出 ， 在 化 学 进化 的 复制 前 阶段 ， 各 种 前 体 装配 成 了 多 种 多 样 
的 酶 ， 底 物 与 酶 的 结合 能 够 选择 性 地 稳定 这 种 酶 ， 使 之 不 被 水 解 并 增加 它 的 数 
量 ， 从 而 可 能 使 它 进一步 被 修饰 ， 并 产生 新 的 酶 催化 反应 。 酶 可 以 被 其 底 物 保 
护 不 被 降解 这 个 事实 ， 支 持 了 这 种 机 制 ， 但 是 特异 性 序列 装配 成 酶 带 来 的 困难 可 
能 是 个 限制 因素 。 事 实 上 ， 生 物 多 聚 物 稳定 化 在 复制 过 程 中 效力 更 强 。 通 过 印记 
实验 ， 我 们 知道 配 体 结合 ， 如 抑制 子 结合 DNA， 可 以 保护 DNA 上 的 相应 区 域 。 
因此 ， 在 REAS 中 ， 代 谢 物 可 以 结合 匹配 RNA 核酸 适 体 或 核 酶 ， 从 而 保护 其 不 
被 降解 。 由 于 RNA 比 蛋 白质 更 易 水 解 ， 这 样 的 保护 作用 更 可 以 选择 性 地 保留 匹 
Ac RNA 序列 ， 而 其 他 序列 则 会 迅速 被 水 解 去 除 。 更 重要 的 是 ， 与 核 酶 一 起 的 稳 
定 效应 超过 了 催化 积累 。 由 于 催化 复制 子 具 有 核 酶 性 质 ， 稳 定 化 带 来 了 复制 子 的 
积累 ， 可 以 通过 复制 进行 扩 增 ， 并 能 通过 突变 产生 新 的 酶 促 反 应 ， 从 而 扩展 代谢 
作用 。 图 1.2 显示 了 REAS 中 这 种 扩 增 和 突变 的 结合 ， 它 可 能 用 于 产生 如 转化 
IMP 到 GMP 的 核 酶 。 由 于 REAS 是 通过 无 功能 复制 子 的 降解 来 选择 功能 性 复制 
子 ， 它 的 效率 可 能 比 REM 低 。 但 是 ， 因 为 REIM 和 REAS 的 机 制 不 同 ， 它 们 
在 反应 时 可 以 进行 互补 。 
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图 1.2 通过 稳定 化 作用 引起 的 复制 子 扩 增 (REAS). DIMP (D 结 
合 到 适 体 RS ， 而 稳定 RG QR 直接 形成 反 义 R. EX Ri 突变 为 反 义 
R,. QE X Rs 转录 为 核 酶 Re ， 将 1 转化 为 GMP (G). 


复制 和 代谢 作用 的 有 效 合作 是 前 生物 进化 的 关键 。 若 没有 代谢 物 的 引导 作 
用 ， 复 制 子 不 太 可 能 克服 其 随机 序列 带 来 的 困境 ， 实 现 自我 进化 ， 这 意味 着 若 没 
有 REIM 或 REAS 这 样 的 选择 机 制 ， 生 命 就 不 太 可 能 产生 。 


1.3.6 早期 复制 子 


从 对 RNA 核 酶 活性 的 探索 开始 ，RNA 就 超越 之 前 对 蛋白 质 及 类 和 蛋白质 相 
应 作用 的 假设 ， 成 了 前 生物 复制 子 中 最 重要 的 候选 者 。 对 RNA 是 前 生物 复制 子 
的 证 据 如 下 。 

(1) 核 酶 可 以 同时 作为 复制 子 和 催化 剂 ， 这 解决 了 先 有 复制 子 还 是 先 有 生物 
催化 作用 的 问题 。 

(2) 核糖 体 多 肽 合成 是 由 核 酶 催化 的 。 

(3) 因为 RNA 是 通过 互补 碱 基 配 对 进行 复制 ， 而 RNA 核酸 适 体能 够 结合 
特异 性 配 体 ，RNA 复制 子 与 REIM 非常 相符 。 
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(4) RNA 中 的 磷酸 二 酯 键 容易 水 解 ， 因 而 RNA 复制 子 与 REAS 也 非常 
相符 。 

正如 Orgel 所 说 ， 前 两 条 基本 上 足以 证 明 在 今天 的 DNA-RNA- 和 蛋白 质 世 界 
之 前 ， 存 在 过 一 个 RNA 世界 2 。 我 们 需要 确定 的 是 ，RNA 复制 子 功能 是 从 一 开 
始 就 出 现 了 ， 还 是 取代 了 一 些 更 早 的 复制 子 ， 比 如 条 土 小 板 *、RNA 类 似 物 或 
肽 核酸 (PNA)*， 它 能 与 互补 的 DNA 或 RNA 形成 双 链 。 我 们 还 不 清楚 黏土 小 
板 是 否 可 以 被 REIM 或 REAS 选择 。 而 对 PNA， 由 于 其 模板 复制 方式 及 更 加 耐 
热 的 骨架 ， 可 能 符合 REIM， 而 不 符合 REAS., PNA 的 另 一 个 很 重要 的 缺陷 是 
缺少 能 够 直接 进行 前 生物 合成 的 PNA 单 体 ”。 而 相对 于 RNA, PNA 的 整体 适 
应 性 较 弱 ， 这 也 意味 着 它 需 要 更 大 的 分 子 来 实现 核酸 适 体 和 生物 催化 活性 。 第 三 
条 和 第 四 条 则 利于 RNA 和 TNA 这 两 种 复制 子 的 早期 利用 ，TNA 为 苏 糖 核酸 ， 
是 一 种 具有 苏 糖 磷 酸 骨 架 的 RNA 类 似 物 ”。 而 冰 *” 和 夭 土 "能 够 促进 RNA 多 
聚 化 ， 这 个 发 现 也 支持 RNA 的 早期 利用 。 

关于 如 何 产生 细胞 还 有 很 多 未 知 的 问题 ， 但 关键 过 程 的 骨架 轮廓 已 经 得 
到 。 在 早期 阶段 ， 环 境 中 可 用 的 生物 分 子 与 矿物 质 相互 作用 ， 并 被 竺 土 催化 的 
代谢 作用 转化 ， 从 而 产生 RNA, TNA 或 其 他 与 RNA 类 似 的 复制 子 。 通 过 
REMM 和 REAS， 复 制 子 和 代谢 物 间 的 相互 作用 有 助 于 对 代谢 中 有 用 的 核 酶 复 
制 子 〈replicator-cum-ribozyme) 进行 选择 ， 从 而 扩展 代谢 反应 及 生物 合成 途 
径 。 接 着 复制 子 与 代谢 物 就 会 与 分 布 在 矿物 表面 的 类 脂 膜 汇合 ， 封 装 入 由 这 些 
膜 形 成 的 宫 泡 内 。 然 后 会 不 断 发 生 腊 -复制 子 - 代 谢 物 相互 作用 ， 逐 渐 形 成 第 一 
个 细胞 


1.4 FRR 
1.4.1 异 养 起 源 说 与 自 养 起 源 说 


关于 第 一 个 细胞 有 两 种 学 说 ， 异 养 起 源 说 认为 细胞 首先 利用 环境 中 可 用 的 有 
机 物 ， 而 自 养 起 源 说 则 认为 ， 细 胞 首先 仅仅 利用 环境 中 的 CO, 和 单 碳化 合 物 来 
合成 其 他 一 切 自身 化 合 物 (图 1.3)。 前 生物 进化 从 膜 、 复 制 子 和 代谢 物 开始 ， 
并 继续 进化 到 最 后 一 个 全 生命 共同 祖先 (Last Universal Common Ancestor, 
LUCA)， 所 有 现存 生命 都 由 它 而 来 。 不 管 是 “ 自 下 而 上 ”还 是 “ 自 上 而 下 ”地 
推断 ， 都 得 到 相同 结果 ““。 前 者 由 结构 单元 开始 ， 经 过 超 分 子 结构 和 自我 延续 的 
自发 组 织 来 形成 细胞 4~2 ， 而 后 者 则 是 确定 LUCA 的 性 质 ， 然 后 追溯 发 展 LU- 
CA 的 轨迹 。 这 两 种 方法 都 需要 知道 第 一 个 细胞 到 底 是 自 养 还 是 异 养 。 

1 期 氨基 酸 和 核酸 成 分 的 非 生物 合成 实验 ， 以 及 陨石 富 含有 机 物 这 个 发 现 ， 
催生 了 Lazcano 和 Miller 的 异 养 起 源 说 4。 但 是 ， 近 年 来 的 重要 发 现 证 明 ， 一 些 
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_ 自 养 作用 _ AFH 
无 机 物 "m 
H2, H2S, CO, Fe(ll), NH; Ry 异 养 菌 
p>: 有 机 物 量 一 C0 
amer qi HRH, XN 


图 1.3 自 养 和 异 养生 命 体 〈 见 参考 文献 39) 。 


有 机 生物 分 子 也 可 能 从 热 液 口 及 火山 口 得 到 ， 

CD 氨基 酸 $; (2) 脂 类 ”; (3) BRB“; (4) 丙酮 酸 ; (5) oc BEA oc BH 
RY; (6) 形成 乙酰 硫 酯 的 Wood-Ljungdahl 通路 8; (7) 有 机 物 的 Fischer-Trop- 
sch 合成 ”。 

这 些 发 现 有 利于 热 液 -火山 系统 内 的 生命 自 养 起 源 的 可 能 性 ， 并 支持 “ 热 起 
源 假说 ” (Hot Start Hypothesis)， 即 “生命 起 源 于 滚烫 而 富 含 矿 物质 的 水 中 ， 
它们 从 深海 热 液 口 喷涌 出 来 ”. 这 导致 了 一 场 仍 在 进行 的 异 养 起 源 对 自 养 起 源 的 
争论 。 

“有 机 汤 (organic soup) 理论 的 支持 者 认为 ， 大 气 中 通过 Miller-Urey 合成 
的 有 机 分 子 或 从 空间 传递 到 地 球 的 有 机 分 子 带 来 了 生命 …… 而 表面 代谢 理论 的 支 
持 者 则 认为 险 恰 相反 ， 声 称 代 谢 反 应 是 自 养 起 源 的 …… 两 边 的 支持 者 都 对 另 一 方 
表示 了 严重 的 批评 ， 看 不 到 一 点 妥协 的 余地 ”。7 

对 反应 产物 的 定位 增加 了 自 养 起 源 说 的 可 能 性 ， 而 它们 在 海洋 中 的 稀释 则 减 
少 了 这 种 可 能 性 ?2 ， 但 考虑 到 稀释 的 程度 ， 也 能 够 “推理 出 ”不 那么 确定 的 可 
能 性 。 现 在 的 生命 体 ， 包 括 异 养 和 自 养 的 ， 对 第 一 个 细胞 的 代谢 性 质 都 不 能 有 所 
启发 。 就 算 确定 了 LUCA 是 自 养 的 也 不 能 结束 争论 ， 因 为 第 一 个 细胞 和 LUCA 
可 能 不 具有 相同 的 代谢 类 型 。 同 样 ， 包 含 三 价 铁 的 “ 含 铁 带 ” 的 地 质 形 成 只 能 作 
为 前 2. 3 Gya* 的 证 据 ， 只 能 证 明 氧 化 光合 作用 在 早期 分 布 不 广 ， 不 能 排除 小 范 
围 内 的 早期 光合 自 养 。 自 养 起 源 和 异 养 起 源 间 的 争论 仍然 悬而未决 ， 也 就 是 说 不 
能 确定 第 一 个 活 细胞 的 代谢 性 质 。 


1.4.2 三 个 论据 的 整合 


基于 遗传 密码 结构 ， 遗 传 密码 的 共 进 化 理论 认为 ， 最 早 环境 中 只 有 10 种 1 
期 氨基 酸 可 用 于 蛋白 质 合 成 。 之 后 ， 由 于 氨基 酸 生 物 合 成 途径 的 发 展 及 遗传 密码 
的 增加 ,产生 了 另外 10 种 2 期 氨基 酸 ， 它 们 中 有 的 是 通过 pretran 合成 的 
(图 1.4)， 如 天 冬 酰胺 。 这 个 理论 现在 已 被 pretran 合成 的 原始 起 源 证 明了 〈 见 
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GintRNA 一 蛋白质 参考 文献 56 和 14. 3 节 )， 它 意味 着 用 于 
蛋白 质 合成 的 氨基 酸 是 由 环境 中 的 可 利 
EAR 用 性 决定 的 ， 这 只 可 能 在 细胞 异 养 情况 
Glu-1- — .— pude 下 成 立 。 
TE 大 气 氨 基 酸 的 合成 结果 证 明 ， 环 境 
图 1.4 利用 Glu-tRNA 的 不 同 途径 。 在 核 只 提供 现今 20 种 标准 氨基 酸 的 一 半 。 利 
糖 体 蛋 白质 合成 中 ， 中 间 途 径 利 用 Glu-tR- 用 高 能 光线 ，Kobayashi 等 人 ?确定 了 
MODELLE LL LE 
m wt 前 合成 ， 
Gin-tRNA 参与 核糖 体 合成 蛋白 质 的 过 程 ， e manm TRUE M 
以 及 在 原 血 红 素 的 生物 合成 中 Glu-l- 半 醛 、 、 m - 
作为 四 吡 路 的 前 体 。 进一步 的 证 明 : 目前 最 多 样 的 陨石 氨基 
酸 是 由 Pizzarellos 在 南极 CR2 号 陨石 上 
发 现 的 ， 也 是 只 有 10 种 1 HAER, 没有 2 WAER (016.2 节 )。 
遗传 密码 结构 、 大 气 氨基 酸 合成 和 陨石 氨基 酸 这 三 个 独立 证 据 的 整合 ， 完 全 
确认 了 前 生物 环境 中 可 利用 的 氨基 酸 CR 1.1) 是 什么 ， 并 有 力 证 明 环 境 中 的 可 
用 性 是 任何 一 种 氨基 酸 进 人 早期 遗传 密码 的 首要 条 件 。 
表 1.1 有 关 不 同 氨 基 酸 前 生物 可 利用 性 的 三 方面 证 据 的 吻合 
Gly Ala Ser Asp Glu Val Leu Ile Pro Thr Phe Tyr Arg His Trp Asn Gln Lys Cys Met 
期 11 10 101 1 1 1122232222222 
辐射 合成 十 十 十 十 十 十 十 o 0 0 0 0 0 0 0n n 
陨石 氨基 酸 十 十 十 十 十 十 十 十 0 0 00 00 0600 0 0 
i. 对 1 期 和 2 期 氨基 酸 的 分 类 来 自 参考 文献 54。 参 考 文献 57 和 58 描述 了 由 大 气 辐 射 生 成 的 氨基 


酸 。 文 献 59 描述 了 陨石 氨基 酸 .“ 十 ”表示 生成 或 存在 , “0” 表 示 不 生成 或 缺乏 。“n” 表 示 辐 射 合成 条 件 
下 缺 硫 而 无 法 生产 。 


如 果 第 一 个 细胞 是 自 养 的 ， 它 将 会 自己 合成 所 有 20 种 标准 氨基 酸 ， 如 现在 
的 蓝 绿营 ， 这 并 没有 对 表 1. 1 中 的 三 个 论据 给 出 合理 的 解释 。 然 而 ， 如 果 第 一 个 
细胞 是 异 养 的 ， 这 三 个 论据 就 刚好 是 预期 的 结果 ， 因 为 细胞 如 果 蜡 养 ， 除 了 利用 
环境 中 的 氨基 酸 ， 即 10 种 1 期 氨基 酸 ， 进 行 蛋 白质 合成 外 ， 别 无 选择 。 之 后 ， 
当 细 胞 氨基 酸 生 物 合成 途径 产生 了 2 期 氨基 酸 后 ， 它 们 也 会 被 利用 ， 以 增加 蛋白 
质 化 学 功能 。 

基于 这 些 ， 第 一 个 细胞 是 异 养 的 。 


1.4.3 代谢 的 扩展 


蜡 养 起 源 需 要 环境 中 具有 足够 的 有 机 营养 分 子 去 启动 进化 ， 但 并 不 是 说 所 有 
最 终 需 要 的 代谢 物 都 要 从 环境 中 获得 。 例 如 ， 即 使 环境 中 有 磷酸 化 辅酶 FAD 和 


Glu-tRNA 
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NADH, 但 它们 不 能 通过 类 脂 膜 进入 细胞 。 代 谢 和 生物 合成 途径 需要 通过 以 下 
机 制 进行 扩展 。 

CD 当 环境 中 的 一 种 生物 分 子 被 耗 尽 时 ， 在 “道行 演化 ”中 ， 将 产生 反 向 生 
成 这 种 分 子 的 生物 合成 途径 。 通 过 引入 一 种 催化 剂 ， 利 用 现 有 的 前 体 催化 形成 这 
种 生物 分 子 。 当 这 种 现 有 的 前 体 耗 尽 时 ， 另 一 个 催化 步 又 就 会 介入 ， 将 前 体 上 游 
的 物质 转化 为 这 种 前 体 ， 诸 如 此 类 % 。 比 如 说 ， 丙 氨 酸 、 天 冬 氨 酸 和 谷 氨 酸 为 环 
境 中 可 用 的 1 期 氨基 酸 ， 若 环境 中 它们 被 耗 尽 ， 就 会 通过 道行 演化 进行 合成 和 转 
化 ， 分 别 将 丙酮 酸 、 草 酰 乙 酸 和 酮 友 二 酸 转化 为 丙酮 酸 、 天 冬 氨 酸 和 谷 氨 酸 。 

(2) 在 复杂 色素 (如 叶绿素 ) 的 生物 合成 中 ， 这 个 过 程 是 否 能 从 环境 中 的 叶 
绿 素 开始 ， 并 反 向 发 展 出 生物 合成 途径 是 很 值得 怀疑 的 。 相 反 ， 这 个 生物 合成 途 
径 很 可 能 是 通过 “渐进 扩充 ” 正 向 进行 的 ， 通 路 中 每 种 中 间 色 素 都 行使 生物 色素 
功能 ， 直 到 它 被 通路 中 渐进 扩充 产生 的 高 级 色素 取代 。 以 这 种 机 制 ， 叶 绿 素 a 的 
生物 合成 途径 可 能 是 由 原 中 啉 -9 开始 ， 到 镁 -乙烯 基 : 非 欧 -中 琳 -a5， 最 终 到 叶 绿 
Ra, 

(3) 一 些 二 级 代谢 物 〈 如 生物 碱 和 抗生素 ) 的 形成 ， 可 能 是 通过 “创新 性 生 
物 合 成 ”进行 的 ， 通 过 催化 剂 的 随机 反应 合成 化 合 物 * 。 由 于 酶 通常 没有 绝对 底 
物 和 反应 特异 性 ， 它 们 可 能 会 与 计划 内 或 计划 外 的 底 物 进行 反应 ， 生 成 额外 的 副 
产物 。 若 一 种 副 产 物 恰好 有 用 ， 这 个 反应 就 有 可 能 一 直 进 行 。 例 如 ， 即 使 青 均 素 
对 青竹 菌 十 分 有 用 ， 但 它 化 学 性 质 太 不 稳定 ， 不 能 在 环境 中 积累 ， 进 行 逆行 演 
化 。 这 个 生物 合成 途径 的 中 间 物 活性 也 不 够 ， 本 身 不 能 作为 抗生素 来 激活 渐进 扩 
充 过程 ， 因 此 ， 青 霉 素 的 代谢 起 始 可 能 是 通过 创新 性 生物 合成 进行 的 。 在 1 期 氨 
基 酸 -tRNA 化 合 物 上 进行 的 2 期 氨基 酸 合成 ， 在 2 期 氨基 酸 遗 传 编码 中 起 重要 作 
JH CUR 14.4 节 )， 这 是 开放 性 生物 合成 的 一 个 例子 。 图 1. 4 显示 了 在 许多 生命 体 
中 通过 谷 氨 酸 -tRNA 的 谷 氨 酰 胺 的 翻译 前 合成 ， 以 及 可 以 作为 5- 酮 成 酸 和 原 血 
红 素 前 体 的 Glu-1- 半 醛 的 合成 &。 前 生物 环境 中 没有 谷 氨 酰 腕 〈 见 9. 2 节 )， 而 
且 功 能 上 谷 氨 酰 胺 并 不 比 谷 氨 酸 高 级 。 同 样 ，Glu-1- 半 醛 太 不 稳定 ， 难 以 在 环境 
中 积累 ， 而 谷 氨 酸 亦 不 能 替代 原 血红 素 的 功能 ， 因 此 ， 这 类 生物 合成 反应 不 能 被 
称 之 为 逆行 演化 或 渐进 扩充 ， 而 更 像 创新 性 生物 合成 的 结果 。 

(D 对 于 有 无 机 离子 参与 的 催化 反应 ， 一 个 可 能 适用 于 多 种 金属 - 酶 的 催化 
作用 构建 机 制 是 “ 酶 化 无 机 催化 ” (enzymatized inorganic catalysis) ， 即 一 个 反 
应 最 初 由 无 机 化 合 物 催化 ， 之 后 转化 成 更 有 效率 的 酶 促 反应 (早期 则 为 核 酶 促 反 
应 ) 。 举 例 来 说 ， 无 机 铁 将 过 氧化 氨 分 解 为 氧气 和 水 时 ， 催 化 效率 很 低 。 当 铁 与 
原 中 啉 环 结合 形成 原 血红 素 时， 其 活性 增加 了 1000 倍 。 若 原 血 红 素 与 过 氧化 氢 
蛋白 结合 ， 则 活性 提高 100 万 倍 e 。 


Me 生命 的 来 历 : 前 生物 进化 与 太空 生物 学 


1.5 生命 的 决定 性 时 刻 


什么 是 生命 ? 

如 果 谁 要 说 出 持续 时 间 最 长 的 谜 题 , “什么 是 生命 ”肯定 排 得 很 靠 前 。 每 个 
人 都 有 一 次 生命 ， 人 们 会 珍惜 它 ， 且 常常 为 其 所 吸引 。 它 的 迷人 之 处 超越 了 所 有 
时 间 、 地 理 和 语言 的 屏障 ， 对 整个 人 类 都 极其 宝贵 。 对 前 生物 进化 而 言 ， 绝 对 有 
必要 解 开 这 个 谜 题 ， 因 为 如 果 不 知道 生命 是 什么 ， 就 无 从 知晓 前 生物 阶段 何 时 结 
束 ， 生 命 从 何 开 始 。 一 些 对 生命 的 定义 可 以 回溯 到 几 十 年 前 %。 

FG Hopkins，1913 一 一 生命 最 起 码 的 需求 是 “多 相 系 统 中 的 动力 平衡 ”。 

JBS Haldane，1952 一 一 一 个 简单 的 生命 体 ， 如 细菌 、 病 毒 ， 包 含 约 100bt 
左右 的 负 信 或 信息 量 ， 这 相当 于 原始 海洋 中 10 亿 年 间 自 发 形成 的 量 。 

NW Pirie, 1957 “20 年 前 我 认为 是 不 可 能 有 严格 定义 的 。 现 在 人 们 似 
乎 普遍 接受 了 这 一 点 。? 

2002 年 ，Palyi 等 收集 了 大 量 定义 ， 现 列举 如 下 。 

Gustaf Arrhenius 基本 因素 为 自我 组 织 、 自 我 复制 通过 突变 进化 、 代 谢 
作用 和 集中 封装 。 

Andre Brack 一 一 自我 增殖 、 突 变 和 进化 。 


David Brin 一 一 能 量 向 下 流动 ， 秩 序 、 信 息 和 人 处理 能 力 在 狭 罕 时 空 束 内 迅速 
增加 。 
David Deamer 一 一 半 渗 透 边界 结构 、 多 聚 催化 系统 、 多 聚 指令 系统 。 


生命 就 是 所 有 活 物 的 共同 点 。 


Christian de Duve 


Klaus Dose 膜 、 代 谢 反 应 、 代 谢 控制 、 复 制 和 突变 性 使 得 进化 成 为 
可 能 ， 

Ricardo Guerrero 和 Lynn Margulis d uYRE. SEBEBIJURITI] REE 
的 物质 。 


代谢 、 生 长 和 稳定 生殖 。 
多 样 性 的 代谢 作用 和 增殖 ， 一 系列 不 连续 性 显现 步骤 的 


Romeu Cardoso Guimaraes 

Robert Hazen 
概念 。 

Gerald Joyce 一 一 美国 宇航 局 的 工作 定义 为 “生命 是 自我 维持 的 化 学 系统 ， 
并 能 进行 达尔 文 进 化 ”"， 其 中 自我 维持 即 遗 传 指导 的 代谢 作用 。 
能 够 极力 对 抗 不 断 进 行 的 自我 毁灭 过 程 的 组 织 


Vladimir Kompanichenko 


形式 。 
Stanley Miller 一 一 生命 的 起 源 即 是 进化 的 起 源 。 达 和 尔 文 进 化 需要 复制 、 突 
变 和 选择 。 


Tibor Ganti 的 定义 是 基于 代谢 网 络 、 大 分 子 模板 和 封 


Eors Szathmary 


uu 
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装 膜 的 ， 它 们 都 是 自动 催化 的 。 

Hubert Yockey 具有 基因 组 和 遗传 密码 。 

这 些 定义 有 本 质 上 的 不 同 ， 但 都 认为 对 生命 的 定义 要 基于 几 种 特征 的 联合 ， 
而 不 仅仅 是 某 一 个 特征 。 原 因 是 ， 极 少 有 单一 的 特征 是 生命 所 独 有 的 。 比 如 ， 通 
过 在 盐 的 过 饱和 洲 液 中 加 和 一 点 晶体 ， 它 在 结晶 时 就 会 自我 增殖 /复制 ， 而 地 球 
上 有 许多 地 化 循环 比 代谢 循环 更 为 古老 ， 所 有 的 肥皂 泡 都 有 膜 ， 而 经 过 体外 进 
化 ， 核 酶 也 能 表现 出 进化 能 力 。 说 到 底 ， 若 进化 能 力 为 生命 所 独 有 ， 那 么 就 不 会 
有 前 生物 分 子 组 合 能 够 进化 而 带 来 生命 了 。 

除了 根据 第 一 个 活 细胞 的 实际 组 分 认定 的 独立 特征 去 定义 生命 ， 还 有 必要 指 
出 生命 之 所 以 有 目标 性 和 独特 的 精华 所 在 。 


David Abel “我 们 将 生命 的 精华 提炼 的 越 多 ， 就 越 有 机 会 阐明 那些 已 失 
落 的 自然 发 生 的 途径 。” 
Hans Kuhn “有 物体 在 行为 中 表现 出 一 从 的 目标 性 …… 让 我 们 把 这 些 具 


有 基本 新 性 质 ( 不 在 前 生物 世界 中 能 够 找到 任何 原始 形式 的 ) 的 物体 称 为 生命 
qu, 

而 且 ， 也 有 人 提出 了 要 将 非 生命 成 为 生命 那 一 刻 定义 出 来 的 这 个 难题 。 

Janet Siefert “我 们 可 以 开始 假设 生命 出 现在 地 球 上 那个 决定 性 的 时 刻 
或 者 条 件 …… 我 认为 当 以 下 事件 同时 发 生 时 ， 就 可 以 认为 生命 出 现 了 ”， 即 复制 、 
翻译 、 控 制 和 细胞 壁 。 | 

这 个 定义 指出 蛋白 质 酶 经 翻译 生成 的 重要 性 ， 但 它 排除 了 RNA 世界 中 无 翻 
译 的 核糖 生命 体 存在 的 可 能 ， 限 制 性 可 能 太 强 。 翻 译 并 不 是 一 个 独立 的 特征 。 相 
ER. 为 了 使 自然 选择 有 效 ， 通 过 催化 作用 表达 出 来 的 性 状 必须 完全 由 复制 子 内 的 
基因 型 决定 ， 可 以 是 自身 催化 ， 如 核 酶 ， 也 可 以 是 用 基因 编码 生产 出 酶 的 奉 代 催 
化 。 那 些 只 能 复制 而 不 能 参与 催化 的 复制 子 ， 如 扩 增 中 的 盐 结晶 ， 就 根本 不 能 与 
生命 产生 任何 关系 。 因 此 ， 在 地 球 或 其 他 地 方 ， 生 命 初始 时 的 复制 功能 不 仅 需要 
突变 能 力 ， 使 进化 得 以 发 生 ， 也 要 能 够 实现 催化 ， 要 么 来 源 于 它们 自身 (如 核 
酶 )， 要 人 么 能 够 通过 翻译 生产 催化 剂 〈 如 酶 )。 因 此 ，Siefert 同时 存在 论 中 的 翻 
译 应 被 代谢 作用 取代 ， 与 Arrhenius, Dose, Ganti 等 的 定义 一 致 。 

膜 、 代 谢 和 复制 这 三 个 原件 通过 各 自 独 立 的 前 生物 起 源 碰 在 一 起 ， 共 同 构建 
了 细胞 ， 这 仅仅 是 因为 它们 能 够 密切 配合 。 这 种 配合 是 通过 催化 作用 、 遗 传 编 


码 、 封 装 、REIM、REAS、 能 量 偶 联 、 转 运 梯度 、 信 和 号 转 导 这 一 整套 进化 出 来 C 


的 工具 巧妙 构造 的 ， 使 分 子 以 比 通路 和 自动 催化 循环 更 高 复杂 性 的 形式 组 织 起 
来 。 组 织 起 来 的 整体 功能 远 远 超出 了 这 三 个 原件 的 各 自 功能 ， 超 出 的 部 分 具有 全 
新 的 性 质 ， 代 表 了 生命 的 精华 ， 这 是 非 生命 世界 不 能 想象 的 。 这 种 组 织 形式 通过 
遗传 、 变 异 和 进化 ， 具 有 极 强 的 适应 能 力 ， 使 生命 具备 以 目标 性 为 导向 的 行为 特 
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" 假 以 时 日 ， 这 种 罕 出 的 适应 性 就 会 从 单 细胞 水 平 发 展 到 多 细胞 、 神 经 系统 和 
会 水 平 。 基 于 这 一 点 ， 生 命 的 决定 性 时 刻 就 是 三 个 原件 成 功 整合 的 那个 时 刻 。 
BREHEESIEAAE. 并 且 对 进化 来 说 也 是 首要 的 ， 因 此 ， 它 可 以 作为 一 
eam 。 这 样 生命 的 决定 性 时 刻 可 以 定义 如 下 。 
命 就 是 膜 、 代谢 作用 ， 以 及 能 够 突变 并 实现 俯 化 的 复制 子 整合 成 的 一 个 
lh. REC AAEN ARCANE ROW AON, HEE aN, 
因此 ， 当 第 一 次 分 裂 时 ， 活 细胞 就 诞生 了 。 图 1.5 显示 了 这 个 历史 性 的 


事件 。 


> o 


代谢 作用 
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图 1.5 生命 的 决定 性 时 刻 。 其 中 硫 栈 ( 三 角形 ) WU ATP CRI) Chl 9.6 
TO 为 第 一 次 细胞 分 裂 供 能 。 箭 头 表示 协同 进行 。 
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体 、 大 分 子 、 小 的 有 机 分 子 〈 主 要 为 大 分 子 的 前 体 ) 和 多 种 无 机 离子 。 细 胞 外 的 
屏障 为 质 膜 ， 一 个 可 流动 的 东 层 ， 在 细菌 中 细胞 壁 由 肽 聚 糖 构成 。 与 原核 细胞 不 
同 ， 真 核 细胞 [来 源 于 十 希腊 语 eu GC. BD +karyon nut 或 kernel] 具有 细胞 
核 ， 包 含 其 基因 组 DNA， 并 有 双 层 膜 保护 。 除 了 这 些 基本 特性 ， 我 们 发 现在 细 
胞 质 中 ， 除 了 核糖 体 和 大 分 子 ， 通 常 还 有 一 些 由 膜 围 成 的 细胞 器 和 单元 ， 如 内 质 
网 、 高 尔 基 体 和 线粒体 ， 也 有 过 氧化 物 酶 体 和 溶 酶 体 这 样 的 囊 泡 。 并 且 ， 真 核 细 
胞 具有 细胞 骨架 ， 为 一 系列 的 胞 内 结构 ， 可 在 结构 上 支撑 细胞 ， 并 帮助 其 内 部 组 
分 组 织 和 运输 。 原 核 生 物 中 不 同 物 种 的 细胞 组 分 大 致 差不多， 比较 起 来 ， 不 同 真 
核 细 胞 的 组 分 可 以 相差 很 大 ， 这 取决 于 它们 的 器 官 或 组 织 。 植 物 细胞 组 成 中 还 有 
一 个 大 的 中 央 液 泡 ， 在 与 光合 作用 相关 的 组 织 中 ， 还 含有 叶绿体 。 植 物 的 细胞 壁 
由 纤维 素 和 蛋白质 组 成 ， 很 多 情况 下 还 含有 木质 素 ， 这 与 真菌 的 细胞 壁 不 同 ， 它 
由 几 丁 质 组 成 。 动 物 细胞 没有 坚硬 的 细胞 壁 ， 只 有 细胞 膜 作为 胞 外 屏障 。 


图 2.2 原核 细胞 CAD 和 动物 真 核 细 胞 CB) 的 比较 。 解 释 见 正文 ,来源 于 参考 文献 26 
AEW. 


2.4 地 球 上 的 生命 起 源 和 遗传 密码 


生命 三 个 领域 的 基因 组 序列 分 析 显 示 ， 与 能 量 传递 和 蛋白 质 合 成 、 转 录 、 复 制 
相关 的 主要 和 蛋白质 在 这 三 个 领域 中 是 一 般 的 和 保守 的 ， 除 了 在 一 些 细节 上 有 所 不 同 ? 。 

这 里 ,我 们 已 经 确定 了 生命 开始 之 初 的 必 经 步骤 ， 通 过 逆 推 的 方法 得 到 看 白 
质 合成 所 需 的 最 少 组 分 ， 基 于 我 们 对 大 肠 杆菌 翻译 途径 的 了 解 ， 细 菌 领域 是 全 生 
命 进化 树 中 最 原始 的 《不 同 观 点 见 15.2 节 )。 图 2.3 显示 了 一 个 核糖 体 小 亚 基 
RNA 的 全 生命 树 ， 其 上 显示 了 一 些 最 近 测 定 的 年 代 ， 而 对 rRNA、 核 糖 体 蛋 白 
质 和 膜 组 分 比较 显示 的 证 据 ， 表 明 它 们 在 整体 上 是 吻合 的 。 由 于 蛋白 质 合成 是 一 
个 需要 能 量 的 过 程 ， 我 们 对 早期 生命 的 主要 问题 ， 即 如 何 避 免 能 量 浪费 ， 进 行 更 
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图 2.3 在 细菌 、 古 菌 和 真 核 生 物 三 个 生命 领域 中 小 亚 基 核 糖 体 的 种 系 发 生 树 〈 见 参考 文 
献 6、27、28) ( 见 彩 插 )。 


深 一 步 的 探究 。 

在 许多 时 候 ， 对 一 些 生命 特征 出 现 的 年 代 的 描述 ， 就 像 一 水 花 开 的 过 程 ， 不 
是 一 个 绝对 的 厘定 。 不 过 ， 还 是 可 以 找到 少量 可 靠 的 数据 。 我 们 对 早期 生命 研究 
的 一 个 基石 是 古老 细胞 的 至 层 石 。 有 报道 的 最 古老 的 “ 秋 层 石 ” 来 自 格陵兰 Isua 
Supracrustal Belt 的 岩石 ， 测 定年 代 是 3750 Ma (HA) 年 以 前 ， 但 还 不 确定 它 
们 是 否 是 生命 最 早 的 印记 。 有 关 生 命 形成 的 可 靠 数 据 还 有 3500 Ma 年 前 古代 细 
胞 的 残留 : 其 中 之 一 来 自 西 澳大利亚 Pilbara 区 ， 年 代 是 3430 Ma 以 前 ， 最 近 
的 报道 支持 了 这 些 结构 可 能 是 生命 起 源 ; 的 论点 ，@ 另 一 个 年 代 相 同 且 具有 微 生 
物 生物 标记 的 例子 是 南非 Baberton 枕 状 熔 葫 : 。 含 有 的 古老 细胞 具有 基因 (来 源 
FRNA?) 和 翻译 装置 ， 这 表示 遗传 密码 有 32 亿 一 36 亿 年 历史 。Eigen 及 同事 
的 出 色 的 工作 : ， 通 过 来 自 不 同 有 机 体 的 tRNA 序列 ， 也 估计 出 遗传 密码 有 
(3300+300) Ma 年 历史 。 这 表明 化 学 进化 、 遗 传 密码 的 发 展 和 “RNA 世界 ” 
的 存在 ， 一 定 挤 在 400—800Ma 年 间 ， 这 符合 最 早 的 岩石 形成 (4000Ma) 和 最 
时 的 细胞 存在 (3600—3200Ma) 之 间 的 时 间 差 距 。 

另 一 个 重要 的 里 程 碑 是 对 沉积 在 20 亿 年 前 〈2000Ma) 地 层 的 大 量 铁 的 观 
察 ， 三 价 铁 沉积 物 显 示 了 光合 作用 产物 之 一 一 一 氧气 的 氧化 力 。 在 西 澳 大 利 亚 ， 
Hamersley 发 现 了 最 早 的 三 价 铁 沉积 ， 在 更 深 的 地 层 中 ， 沉 积 的 通常 为 二 价 铁 。 
这 表明 蓝 细菌 的 光合 作用 是 在 2000Ma 年 前 产生 。 由 于 残留 着 大 气 为 还 原 态 时 的 
早期 生命 的 特征 ， 细 胞 内 始终 是 一 个 还 原 态 的 环境 ， 因 而 大 气 中 污染 物 氧 气 的 存 
在 对 早期 生命 是 一 个 主要 的 威胁 。 带 来 的 结果 明显 是 引起 大 量 的 早期 生命 灭亡。 
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2.5 简化 现存 细菌 翻译 装置 的 可 能 性 


为 了 表示 和 蛋白 质 合 成 可 能 需要 的 最 少 组 分 ， 有 必要 介绍 一 下 在 这 个 基本 且 必 
须 的 过 程 中 相关 的 关键 物质 。 所 有 活 的 有 机 体 在 发 育 和 功能 中 所 需 的 指令 GE 
A) 都 包含 在 基因 组 DNA 中 。 编 码 蛋 白质 的 基因 首先 由 RNA 聚合 酶 进行 转录 ， 
产生 一 个 互补 的 信使 RNA (mRNA)。 在 蛋白 质 合 成 的 第 二 步 (翻译 ) 中 ，mR- 
NA 解码， 产生 由 mRNA 序列 决定 的 特异 性 多 肽 。 这 中 间 有 一 些 相关 组 分 : B 
先是 核糖 体 一 一 蛋白 质 合成 的 “工厂 ”。 核 糖 体 是 一 个 由 蛋白 质 和 rRNA 组 成 的 
巨大 的 复合 体 ， 也 是 氨基 酸 装配 成 多 肽 链 的 地 点 。 其 他 的 重要 组 分 有 转移 RNA 
(tRNA， 将 氨基 酸 转 运 到 核糖 体 )， 以 及 起 始 因 子 OF), KAF CEP) 和 终 
EAF (RF). 

在 生命 早期 ，mRNA 的 翻译 仅 在 5 端的 一 个 有 义 密 码 子 处 起 始 ， 后 来 则 在 
一 个 特殊 的 起 始 密码 子 AUG 处 开始 ， 但 都 没有 5 -不 可 译 区 域 和 Shine-Dalgarno 
(SD) 序列 (核糖 体 结合 位 点 )。SD 序列 与 16S 核糖 体 RNA 的 3' 端 互补 ， 通过 
碱 基 配对 保证 核糖 体 -mRNA 复合 体 的 有 效 结合 。 与 通常 理解 不 同 的 是 ， 在 细菌 
翻译 中 ,平均 只 有 55% 的 5 -不 可 译 序列 包含 SD 序列 * 。 非 解 离 的 ToS 核糖 体 可 
以 通过 定位 在 5' 端 或 其 附近 的 密码 子 AUG 起 始 翻 译 ， 在 mRNA 上 的 第 1~-3 个 
核 背 酸 处 优先 进行 2 。 但 实际 上 ， 将 多 聚 U 翻译 为 多 聚 Phe 的 过 程 ， 通 常 采用 这 
种 在 5 端 不 含有 密码 子 AUG 的 古老 的 起 始 方式 。 为 了 描述 将 现代 细菌 的 翻译 装 
置 最 小 化 的 可 能 性 ， 我 们 假定 所 有 转录 物 的 翻译 都 在 mRNA 的 5 端 或 其 附近 进 
行 ， 且 在 多 顺 反 子 mRNA 中 ， 顺 反 子 间 区 域 像 编码 核糖 体 蛋白 质 的 mRNA 一 样 
短 ， 这 样 70S 类 型 的 起 始 就 对 除 第 一 个 外 的 所 有 上 顺 反 子 有 效 〈(R. Gupta 与 
K. H. Nierhaus, RAH). 。 通 过 30S 亚 基 进行 的 标准 起 始 方式 将 被 称 为 30S 类 型 
的 起 始 ( 见 参考 文献 12、13) 。 


2.5.1 tRNA 的 数目 


遗传 密码 由 64 个 密码 子 组 成 ， 其 中 三 个 是 终止 密码 子 (图 2, 5， 左 侧 )。 大 
肠 杆菌 中 ，61 个 有 义 密码 子 通过 42 个 不 同 的 tRNA 进行 阅读 。 注 意 当 两 个 tR- 
NA 的 反 密 码 子 不 同时 ， 认 为 它们 是 不 同 的 ; 含 相 同 反 密码 子 ， 但 反 密 码 子 之 外 
的 序列 不 同 的 tRNA 被 认为 是 同一 种 ,或 称 同 工 tRNA。 如 果 我 们 认为 最 常用 的 
密码 子 编码 一 个 特异 性 的 氨基 酸 ， 那 么 一 套 21 个 tRNA 就 能 满足 翻译 所 有 蛋白 
质 的 需要 一 一 在 延伸 过 程 〈 延 长 子 tRNA)〉 中 20 个 tRNA 解码 20 个 氨基 酸 的 密 
码 子 ， 加 上 起 始 tRNA, C mRNA 编码 区 开始 处 的 起 始 密码 子 AUG, 
但 是 ， 对 于 那些 可 被 最 少 的 一 套 延 长 子 tRNA 解码 的 密码 子 来 说 ，mRNA 中 对 
这 些 密码 子 的 利用 是 十 分 有 限 的 。 


完整 密码 子 最 少 密码 子 


2 ”最 小 的 细胞 。 25 。 


菌 的 还 要 大 。 这 样 ， 基 于 最 近 对 核糖 体 结构 的 研究 ， 很 难 像 在 Dabbs 的 实验 # 中 
将 核糖 体 蛋白 质 的 数目 减少 ， 同 时 又 将 rRNA 像 在 线粒体 中 那样 变 短 。 


R22 大 肠 杆 菌 中 突变 引起 的 核糖 体 蛋 白质 缺失 


蛋白 质 突变 名 称 表现 型 
L1 RD19, MV17/10 — 
Lil AM68, AM76, AM77 一 
L15 AM16-98 cs 
L19 AM149 一 
L24 AM290 ts 
L27 AM125 cs 
L28 AM81, AM108 cs 
L29 AM111 — 
L30 AMIO — 
L33 AM90, AM108 cs 
SI VTS03 — 
S6 AM80 -RER 
S9 AMS83 cs 
$13 AM109-113 -未 发 表 
S17 AM111 ts 
S20 VT514 ts 


TE: cs 为 冷 敏感 型 ，ts 为 温度 敏感 型 〈 见 参考 文献 24) 。 


2.5.3 ”核糖 体 因子 的 简化 


图 2. 3 列 出 了 细菌 系统 中 具 活 性 的 翻译 因子 。 翻 译 起 始 需 三 个 因子 : IF. 
IF2、IF3。 起 始 后 ， 翻 译 和 终止 由 70S BRA, RAAT IF3 在 前 面 提 
过 的 最 小 的 系统 中 则 不 是 必需 的 。 

已 知 延长 状态 需 4 个 因子 ， 经典 的 EF-Tu、EF-G X EF-Ts， 以 及 最 近 发 现 
的 EF41 (Lep A) 〈 见 参考 文献 17)。EF4 在 pH<6.5 和 (或) HEE (K*, 
Met) 或 低温 的 生长 状况 中 是 必需 的 ， 在 控制 得 很 好 的 介质 中 则 不 是 必需 的 
(Z. Karim and K. H. Nierhaus，2007， 待 发 表 ) 。 

终止 状态 需 4 个 激活 因子 〈 包 括 EF-G)。RF1 和 RF? 分 别 解码 终止 密码 子 
(UAG+UAA) fü CUGA-FUAA), 。 当 终止 密码 子 是 UAG 和 UAA 时 ，RF2 可 
省 略 ， 这 是 由 于 一 些 物 种 缺失 RF2， 并 用 UGA 编码 色 氮 酸 。 另 一 个 终止 因 
子 一 一 RF3， 则 通过 促进 RF1 和 RF2 从 核糖 体 上 释放 来 调节 终止 过 程 。 但 是 ， 
这 个 因子 在 大 肠 杆菌 中 不 是 必需 的 ， 在 最 近 分 析 的 191 个 基因 组 中 ， 有 72 个 都 
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不 会 该 因子 * 。 核 糖 体 再 循环 因子 (RRF) 对 翻译 终止 后 70S 核糖 体 的 解 离 是 必 
需 的 ， 这 样 30S 亚 基 可 以 再 次 进入 标准 的 30S 类 型 的 翻译 起 始 过 程 。 若 只 利用 
70S 类 型 的 起 始 ， 如 前 所 述 ， 则 RRF 就 不 是 必需 的 〈 见 参考 文献 16) 。 

因此 ， 细 菌 系统 中 翻译 需要 的 11 个 因子 中 ， 只 有 6 个 在 这 里 的 最 小 系统 中 
是 必需 的 GR 2. 3) 。 


表 2.3 一 个 最 小 细胞 中 蛋白 质 合成 的 非 必需 因子 
起 始 因 子 延长 因子 终止 子 
IFl,IF2 and4P3- ——— EF-Tu(EF1),EF-G(EF2) and EF-Ts;EF4¢bepAS  RF1,RF2 and RF3 十 RRF 


2.6 对 和 蛋白质 合成 中 能 量 消耗 的 优化 


如 我 们 之 前 说 过 的 ， 新 蛋白 质 的 合成 是 一 个 急需 能 量 的 过 程 。 以 下 儿 方 面 需 
要 能 量 : 外 密码 子 的 合成 ， 它 是 氨基 酸 的 核酸 信息 单元 ，@tRNA 通过 其 聚合 酶 
与 正确 的 〈 同 源 的 ) 氨基 酸 结合 的 反应 ; 之 后 将 这 个 氨基 酸 加 入 新 生 的 多 肽 链 
的 过 程 ， 总 共 需 要 10 个 高 能 键 。 在 本 文中 ,一 个 高 能 键 意味 着 一 个 ATP 或 
GTP 中 磷酸 基 团 邻近 的 酸 醛 键 ， 每 一 个 含 约 AG=—6 kcal/mol 的 能 量 ， 这 种 大 
量 的 能 量 需 求解 释 了 为 什么 细胞 产生 了 复杂 的 能 量 消耗 控制 系统 。 这 完全 是 离 体 
MEAS POS RRS 〈 致 命 弱点 一 一 译 者 注 )， 在 此 最 多 有 5H BORE 
量 能 真正 被 用 于 蛋白 质 合 成 ， 其 他 的 都 被 不 受 控 制 和 无 用 的 能 流浪 费 掉 了 。 令 人 
惊异 的 是 ， 一 个 细菌 细胞 可 以 将 其 ?70% 能 量 消耗 于 蛋白 质 合成 。 

在 接 下 来 的 部 分 ， 我们 将 概述 蛋白 质 合 成 中 如 何 游 免 能 量 浪费 ， 如 何在 活 细 
胞 中 将 最 多 的 能 量 用 于 有 用 之 处 的 关键 。 我 们 将 关注 离 体 系统 中 能 量 浪费 的 两 个 
主要 原因 : @ 代 谢 能 量 链 ;@ 无 用 的 核糖 体 和 过 剩 的 延伸 因子 EF-G。 


2.6.1 避免 代谢 能 量 流 失 


蛋白 质 合成 中 能 量 (ATP, GTP) 再 生 的 标准 途径 是 以 mmol/L 浓度 磷酸 
烯 醇 式 丙酮 酸 (PEP) 和 丙酮 酸 激酶 混合 ， 将 PEP 上 的 磷酸 基 团 转移 到 AMP 和 
ADP， 分 别 产生 ADP 和 ATP (图 2.6A)。GMP 和 GDP 也 可 以 作为 该 酶 的 底 
物 。PEP 含 一 个 磷酸 键 ， 是 所 有 生物 样本 中 能 量 最 高 的 键 ， 含 AG" 一 一 12 kcal/ 
mol。 但 在 这 个 系统 中 ， 由 于 产生 正 磷酸 盐 带 来 的 抑制 效应 ， 合 成 的 蛋白 质 含量 
是 有 限 的 。 正 磷酸 盐 副 产物 不 仅 降低 pH， 也 与 Mg 离子 结合 ， 降 低 了 自由 Me 
离子 的 浓度 ， 严 重 影响 系统 中 所 有 核糖 核 蛋白 ， 尤 其 是 核糖 体 的 结构 。Mg” WIE 
二 价 屏 项 了 rRNA 上 带 负 电 的 磷酸 基 团 ， 维 持 了 核糖 体 的 高 密度 。 因 此 自由 Mgt 
浓度 的 降低 增加 了 磷酸 基 团 间 的 相互 排斥 ， 使 核糖 体 膨 胀 ， 降 低 了 效率 。 

一 个 防止 产生 这 种 不 理想 的 效应 的 方法 是 使 自由 的 磷酸 基 团 再 循环 ， 通 过 加 
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图 2.6 离 体 蛋 白质 表达 中 几 种 不 同 的 ATP HERA. A 利用 磷酸 烯 醇 式 丙酮 酸 “PEP)》 
和 丙酮 酸 激酶 再 生 ATP， 产 生 的 正 磷酸 根 CPO 抑制 蛋白 质 合 成 。B, 改进 的 能 量 再 生 系 
统 ， 利 用 丙酮 酸 、 丙 酮 酸 氧化 酶 和 内 源 乙 酸 激酶 〈 见 参考 文献 19)。C. 在 近似 的 活体 系统 
中 ， 由 磷酸 转 乙酰 酶 (Pta) 产生 乙 栈 磷酸 。B 和 C 的 框 中 显示 了 产生 ATP 的 一 般 反 应 。 
由 于 草酸 盐 的 存在 ，PEP ARE (Pp) 被 抑制 。Ack， 乙酸 激酶 ;Ldh: 乳酸 盐 脱 氢 酶 ; 
Pdh: AMRS; Pyk: 丙酮 酸 激酶 〈 修 改 自 参 考 文献 29) 。 


人 丙酮 酸 氧 化 物 和 一 些 辅 基 (prosthetic groups)， 如 TPP 和 FAD (分 别 为 维 生 
素 B 焦 磷酸 盐 和 黄 素 辅 酶 1]〉 实 现 。 这 个 系统 是 一 种 标准 的 细胞 再 生 系统 ， 通 
过 利用 分 子 氧 和 EO (图 2. 6B) 产生 乙 栈 磷酸， 一定 情况 下 这 种 改进 使 活体 中 
蛋白 质 合 成 明显 延长 。 

但 是 ， 这 个 系统 离 理想 状态 仍然 很 远 。 对 分 子 氧 的 需求 是 主要 缺点 ， 因 为 氧 
的 摄取 是 受 限 制 的 ， 且 当 反 应 量 增 大 时 ， 由 于 相对 表面 积 减 小 ， 这 种 情况 变 得 更 
严重 。 对 这 个 问题 ，Jewett 和 Swartz 最 近 发 表 了 一 个 令 人 信服 的 解决 方法 ， 将 
经 典 的 PEP/ 丙 酮 酸 激酶 系统 和 由 乙酰 -CoA 合成 乙酰 磷酸 结合 起 来 ， 它 们 在 有 
HA AZ SE YE EIENEHRSE (PD 再 循环 〈 图 2.6C) 。 这 个 方法 代表 了 
一 个 突破 : 第 一 次 能 够 以 每 毫升 几 毫 克 的 反应 量 合 成 蛋白 质 ， 使 离 体系 统 成 为 在 
结构 和 功能 分 析 中 合成 蛋白 质 的 方法 。 
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2.6.2 避免 EF-G 过 量 情况 下 核糖 体 的 停顿 


我 们 已 经 提 到 ， 翻 译 的 延伸 需 4 种 蛋白 质 ， 其 中 ，EF-T 和 EF-G 是 核糖 体 中 
心 活性 延伸 循环 的 组 分 ， 可 在 新 生 的 链 上 增加 一 个 氨基 酸 CAA). EF-Tu 将 AA- 
tRNA 带 到 核糖 体 的 解码 中 心 ， 而 EF-G 使 核糖 体 上 的 tRNA 易 位 一 个 密码 子 长 
度 〈 见 参考 文献 20) 。 这 两 个 因子 ， 与 EF-Ts 和 EF4 一 起 ,属于 GTP 结合 (G) 
蛋白 超 家 族 ， 是 重要 的 调节 蛋白 ， 它 们 与 GDP 和 GTP 结合 ， 产 生 构 象 变化 ， 该 
变化 由 所 结合 的 核 苷 酸 决定 。 在 GTP 构象 异 构 体 “开启 ”状态 中 它们 与 标 靶 结 
合 ， 促进 标 靶 独 立 反应 ,为 G 蛋白 结合 的 步骤 提供 能 量 。 接 下 来 标 靶 产生 反应 
已 成 功 进行 的 信号 ， 在 相应 的 G 蛋白 酶 中 心 刺 激 水 解 反 应 “GTP 一 GDP 十 Pi”， 
释放 无 机 磷酸 后 ，G 蛋白 转化 成 “关闭 ”状态 的 GDP， 失 去 与 标 靶 的 亲和力 而 
离开 。 

通常 G 蛋白 在 促进 或 刺激 特异 反应 之 前 就 识别 靶 点 的 特异 构象 。EF-G 也 如 
此 ， 它 能 识别 核糖 体 的 易 位 状态 ， 在 GTP 水 解 和 Pi 释放 后 在 核糖 体 上 解 离 。 但 
Æ. EFG 是 唯一 与 翻译 有 关 且 能 与 空 的 或 停顿 的 核糖 体 相互 作用 的 G 蛋白 ， 这 
也 许 是 因为 空 的 核糖 体 对 易 位 前 后 的 两 个 主要 状态 具有 “构象 记忆 ”2 。 这 样 ， 
空 的 核糖 体 可 以 刺激 依赖 EF-G 的 GTP 水 解 产 生 高 反 转 ， 而 EF-Tu 却 不 能 ， 这 
说 明 在 一 个 低能 源 的 最 小 化 系统 中 ， 核 糖 体 和 EF-G 都 不 能 过 量 ， 当 EFG : 核 
HAASE SR EE 0. 2~0. 3 时 可 达到 这 一 条 件 ， 即 每 10 个 核糖 体 匹 配 2 一 3 个 
EF-G 分 子 。 


2.7 结论 


在 这 一 章 我 们 尝试 估计 了 一 个 最 小 的 活 细 胞 所 需 的 最 小 一 套 基 因 。 对 翻译 装 
置 最少 组 分 的 一 个 大 胆 估计 是 ， 其 组 成 不 超过 200 个 基因 ， 其 中 多 于 120 个 与 翻 
译 装置 直接 有 关 ， 约 40 个 基因 编码 核糖 体 蛋 白 ， 两 个 rRNA (忽略 5S rRNA), 
21 个 tRNA、20 个 合成 酶 、6 个 因子 和 至 少 20 个 tRNA 修饰 酶 。 另 外 ， 最 少 30 
个 基因 在 产生 基本 能 量 和 合成 某 些 氨 基 酸 的 过 程 中 是 必需 的 [ 另 一 些 氨 基 酸 在 斯 
坦 利 。 米 勒 模拟 30 亿 年 前 大 气 和 物理 情况 下 可 被 产生 s， 它 们 可 在 最 早 的 原生 汤 
(primordial soup? 中 得 到 ， 而 不 需 生 物 合成 ]。 

即使 我 们 只 要 一 个 “ 病 腿 的 ”生命 形式 ， 最 后 也 需要 至 少 150 个 基因 。 有 趣 
的 是 ， 这 和 现在 已 知 最 低 限 度 的 生命 形式 ， 即 木 改 原生 共生 细菌 一 致 ， 它 有 182 
个 基因 半 。 这 种 细菌 生活 在 以 韦 皮 部 树 奖 为 食 的 木 乱 体内 的 菌 类 细胞 中 ， 和 大 肠 
杆菌 一 样 ， 属 于 7 蛋白 菌 ， 通 过 宿主 垂直 传播 而 没有 外 源 感染 ， 它 含有 一 整套 
翻译 系统 ， 并 为 宿主 产生 一 些 氨基 酸 。 因 此 我 们 认为 ， 使 用 远 少 于 150 个 基因 是 
不 可 能 构建 一 个 最 小 的 细胞 的 。 


2 ”最 小 的 细胞 
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3.1 行星 太空 生物 学 ， 可 居住 性 及 太阳 系 中 的 情况 


太空 生物 学 ， 是 研究 宇宙 中 生命 的 学 科 ， 更 精确 地 说 ， 是 研究 整个 宇宙 中 生 
命 起 源 、 进 化 、 分 布 及 终结 的 学 科 。 因 此 ， 这 个 非常 广阔 的 跨 学 科 领 域 不 仅 包 括 
对 字 宙 生命 的 研究 ， 也 包括 对 我 们 这 个 星球 上 生命 起 源 和 进化 的 研究 一。 但 我 
们 必须 记 住 ， 地 球 是 迄今 为 止 唯 一 已 知 有 生命 存在 的 星球 ， 因 而 ， 显 而 易 见 的 ， 
地 球 上 的 生命 是 我 们 仅 有 的 例子 。 为 了 寻找 第 二 个 例子 ， 还 需要 探究 的 问题 是 ， 
什么 是 生命 ， 一 个 宇宙 生命 系统 由 何 组 成 ， 以 及 如 何 探测 到 它 。 

“什么 是 生命 ”是 一 个 难题 : 如 何 通过 我 们 所 知 的 仅仅 一 个 要 素 去 定义 一 个 
整体 ? 因此 我 们 多 数 的 研究 都 不 得 不 基于 这 一 个 要 素 ， 将 地 球 上 的 生命 作为 参 
考 。 通 常 认为 生命 是 生活 系统 的 特征 ， 通 过 与 环境 交换 物质 和 能 量 来 保持 高 水 平 
的 信息 量 和 复杂 度 ， 以 实现 自我 增殖 ， 适 应 外 界 压 力 ， 并 通过 自然 选择 而 进化 。 
在 地 球 上 ， 生 命 经 过 一 段 时 期 的 化 学 进化 而 产生 ， 通 过 复杂 和 大 量 的 前 生物 化 学 
进程 实现 ， 与 液态 水 、 有 机 物质 和 能 量 相关 。 结 果 产 生 的 生活 系统 建立 在 碳化 学 
之 上 ， 而 它 的 发 育 和 进化 需要 液态 水 、 有 机 物质 和 无 机 营养 。 这 些 组 分 的 可 利用 
性 似乎 是 生命 起 源 和 进化 的 必要 条 件 。 从 地 球 上 的 例子 开始 ， 太 空 生物 学 将 寻找 
地 球 外 部 以 前 或 现在 与 地 球 相似 的 环境 条 件 。 

实际 上 ， 在 太空 生物 学 中 ， 可 以 将 我 们 最 初 对 其 产生 兴趣 的 行星 体 进行 分 
类 。 有 些 行星 体 上 进行 着 复杂 的 有 机 化 学 反应 。 通 常 宇宙 中 物质 复杂 度 的 形成 ， 
在 生命 进化 阶段 是 必需 的 ， 对 这 类 化 学 反应 进程 和 结构 的 研究 ， 在 理解 这 种 过 程 
时 十 分 重要 。 在 这 个 领域 中 ， 对 茜 星 和 陨石 上 有 机 化 学 的 研究 是 首要 的 ， 因 为 它 
们 的 有 机 组 成 很 可 能 直接 构成 了 地 球 上 前 生物 的 化 学 组 分 。 

还 有 一 些 行星 体 ， 与 产生 生命 之 前 的 我 们 的 星球 具有 相似 性 。 因 为 早期 地 球 
的 多 数 条 件 在 今天 都 已 消失 ， 被 地 质 演变 和 生命 自身 抹 去 ， 所 以 对 这 种 环境 的 研究 
有 极 大 的 重要 性 。 现 在 ， 如 果 我 们 想 了 解 地 球 上 生命 起 源 的 进程 ， 并 验证 我 们 的 观 
点 和 概念 ， 就 必须 将 它们 置 于 现实 的 环境 中 ， 现 今 可 利用 的 行星 体 显 示 了 与 早期 地 
球 的 可 比 性 ， 这 是 一 个 难得 的 机 会 。 在 这 个 领域 中 ， 土 卫 六 Titan) 土星 最 
大 的 卫星 ， 是 一 个 非常 好 的 目标 。 

最 后 ， 还 有 一 种 太空 行星 体 也 许 存 在 ， 其 上 生命 或 者 已 经 消失 ， 或 者 仍然 存 
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在 。 这 些 行 星体 的 特征 是 ， 在 足够 产生 生命 的 时 间 内 ， 具 有 人 能够 发 生 复 杂 前 生物 
进程 的 合适 条 件 (或 具有 生活 系统 区 别 于 其 他 系统 的 重要 条 件 )， 并 且 具 有 适合 
其 栖息 的 条 件 。 其 中 一 个 决定 行星 体 是 否 具有 可 居住 性 的 重要 参数 是 液态 水 的 存 
在 。 火 星 ， 与 地 球 类 似 ， 在 其 早期 的 很 长 一 段 时 期 ， 几 亿 年 内 ， 其 表面 具有 大 体 
积 的 液态 水 ， 这 使 这 颗 红 色 的 星球 成 为 在 寻找 地 球 外 生命 信号 的 痕迹 方面 ， 太 阳 
系 中 最 具 吸 引力 的 行星 。 实 际 上 ， 如 果 生 命 曾经 或 仍然 存在 于 火星 上 ， 现 今 也 许 
可 以 在 较 近 的 地 下 表面 上 得 到 这 些 痕迹 ， 因 为 火星 的 环境 ,虽然 其 大 气 经 过 了 剧 
烈 的 变化 ， 但 由 于 没有 强烈 的 构造 更 动 ， 可 能 仍 保留 了 某 些 生命 痕迹 。 

但 是 ， 在 太阳 系 中 还 有 其 他 地 方 可 能 存在 液态 水 。 木 星 4 颗 “ 伽 利 略 卫星 ” 
里 的 3 晒 一 一 木 卫 三 〈Ganimede) 、 木 卫 四 〈Callisto) 和 木 卫 二 (Europa) 就 存 
在 这 种 可 能 (图 3. 1) 。 同 样 地 , LEX (Tita) 和 最 近 才 发 现 有 这 种 迹象 的 另 
一 颗 较 小 的 土星 卫星 Enceladus 也 有 存在 液态 水 的 可 能 。 尽 管 到 现在 为 止 我 们 还 
没有 直接 的 证 据 证 明 内 海 的 存在 ， 不 过 木 卫 二 ‘Europa)〉 和 土 卫 二 《Enceladus) 
最 能 引起 我 们 的 兴趣 ， 因 为 如 果 在 这 些 星 球 上 存在 内 海 ， 那 其 内 部 水 体 可 能 和 兰 
石材 料 结合 在 一 起 ， 促 进 氧化 还 原 反 应 来 产生 保持 前 生物 进程 和 生活 系统 的 能 
量 。 接 下 来 ， 我 们 将 描述 在 太空 生物 学 上 最 重要 的 外 太阳 系 对 象 的 状况 。 


SL 


图 3.1 4 颗 伽 利 略 卫星 的 可 能 内 部 结构 〈 根 据 NASA/JPL， 见 彩 插 )。 
3.2 类 木 行星 系统 : AIZ (Europa) 
3.2.1 木 卫 二 上 的 海洋 


直径 为 3 120 km 的 木 卫 二 是 木星 4 颗 最 大 的 卫星 之 一 ， 它 于 1610 ERMA] 
略 发 现 ， 也 被 称 做 “伽利略 ”卫星 。 在 Voyager 号 在 外 太阳 系 的 “大 旅程 ”中 ， 
我 们 获得 了 大 量 关于 大 行星 及 其 卫星 的 信息 (图 3 2) 。 特 别 的 是 ， 根 据 1979 年 
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这 两 种 可 能 ， 但 是 有 一 个 被 冰 覆 盖 、( 相 对 ) 靠近 地 表 的 内 海 的 可 能 性 很 大 。 

在 过 去 的 30 年 中 ， 有 许多 有 关 这 个 项 目的 论文 〈 见 参考 文献 7、8) 。 地 表 
下 的 海洋 可 能 有 100km 深 ， 被 大 概 15km 厚 的 冰 层 覆盖 ， 水 温 为 4C" 。 最 近 ， 
A A (A SES WE» Hand 和 Chyba" 重 新 检测 了 木 卫 二 上 海洋 的 可 能 性 质 。 
他 们 的 一 些 主 要 结论 显示 ， 木 卫 二 的 海 可 能 是 接近 饱和 的 硫酸 镁 水 溶液 ， 被 厚度 
为 4km RERIK AA M. 

由 于 其 〈 不 太 深 的 ) 地 表 下 很 可 能 有 液态 水 的 存在 ， 木 卫 二 是 一 个 引起 太空 
生物 学 家 极 大 兴趣 的 目标 。 在 木 卫 二 的 早期 历史 中 ， 很 可 能 也 存在 生命 产生 所 必需 
的 其 他 条 件 〈 可 利用 的 有 机 物质 和 能 量 )。 与 地 球 上 相似 的 是 ， 陨 星 上 的 许多 有 机 
质 也 许 对 木 卫 二 非常 重要 。 此 外 ， 伽 利 略 卫星 也 许 在 很 大 程度 上 是 由 含 碳 陨 星 上 的 
物质 构成 ， 如 QI 球 粒状 陨石 。 它 们 合约 2. 5%% 的 碳 和 13.5% 的 水 。 由 于 木 卫 二 的 
含水 量 可 能 占 其 质量 的 7% 以 上 ， 如 果 它 由 CL 球 粒状 陨石 构成 的 假设 是 正确 的 ， 
那么 它 可 能 也 含有 占 其 质量 1% 的 碳 原子 "， 其 中 一 半 为 不 可 溶 的 复杂 的 有 机 物 。 
后 者 可 能 在 经 历 非 均匀 的 水 解 过 程 后 ， 产 生 与 生命 相关 的 有 机 物 。 水 溶性 的 有 机 物 
碎片 可 能 约 占 木 卫 二 质量 的 0.05%， 并 且 包 括 许多 与 生命 相关 的 组 分 。 

假设 所 有 的 水 都 呈 液 态 ， 则 可 以 估计 出 木 卫 二 的 内 海中 ,溶解 的 有 机 碳 浓度 
可 高 达 1%。 这 样 的 有 机 物 浓度 ， 由 于 其 性 质 ， 可 能 足以 产生 高 效 的 前 生物 进 
化 。 举 例 来 说 ， 水 溶液 中 浓度 为 0. Imol/L 的 HCN, BURA ^E HCN 的 四 聚 
ARERR, TK. BA AER RR A ERE ER. RAE 
低 了 前 生物 化 学 反应 的 一 般 速 率 ， 但 也 可 能 通过 共 熔 效应 增加 反应 物 浓 度 ， 从 而 
提高 反应 速率 。 另 外 ， 如 地 下 海 这 样 的 高 压条 件 也 可 能 会 促进 化 学 液化 反应 ， 而 
这 些 反 应 对 生物 大 分 子 通过 其 单 体 进行 构成 是 必需 的 ， 如 多 肽 和 多 核 葵 酸 分 别 由 
它们 的 结构 单元 氨基 酸 和 核 苷 酸 构成 。 

此 外 ， 在 这 些 海洋 的 底部 可 能 具有 热 液 口 ， 为 增加 化 学 复杂 性 提供 了 有 利 位 
置 ， 这 得 益 于 能 在 高 温 气体 及 液 相 和 固 相 间 界 面 上 发 生 的 异 质 过 程 。 这 种 过 程 可 
以 被 无 机 相 潜在 的 催化 特性 促进 ， 同 时 也 被 很 高 的 热 梯度 促进 ， 它 可 以 保护 产物 
不 被 热 降解 。 但 是 ， 最 近 Hand 和 Chyba” 对 海洋 盐 度 的 研究 显示 ， 高 浓度 的 盐 
分 可 以 在 相当 程度 上 降低 低 聚 反应 ， 这 种 反应 对 前 生物 出 现 、 大 分 子 的 复制 是 必 
需 的 。 这 样 看 来 ， 这 些 海 的 现 有 条 件 对 生命 起 源 不 是 非常 有 利 ， 但 的 确 不 能 排除 
后 者 可 能 是 在 海洋 条 件 变 得 不 同 之 前 发 生 的 。 


3.2.2 木 卫 二 的 可 居住 性 


如 果 生 命 已 经 在 木 卫 二 上 的 海中 出 现 ， 人 们 有 理由 质疑 这 种 环境 的 可 居住 
性 。 首 先 ， 邻 近 木 星 上 的 高 能 辐射 可 能 是 生命 存在 的 主要 问题 。 但 数 千 米 厚 的 冰 
壳 是 一 个 很 好 的 保护 单 。 海 洋 的 温度 〈 似 乎 在 0'C 附 近 或 更 高 ) 不 应 是 对 生命 发 
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展 的 问题 。 如 果 我 们 考虑 到 地 球 上 更 极端 环境 中 嗜 极 生命 体 的 存在 ， 那 么 潜在 的 
高 盐 浓 度 ， 可 能 的 大 范围 pH 和 高 压 〈 最 大 为 100 MPa) 并 不 是 障碍 。 因 此 不 能 
排除 在 木 卫 二 上 的 海洋 中 有 生命 系统 的 存在 1 。 

木 卫 二 上 假定 的 生物 群 有 多 广泛 呢 ? Reynolds 等 人 2 检测 了 木 卫 二 上 生物 
系统 可 利用 的 不 同 的 可 能 能 源 。 考 虑 到 只 有 太阳 能 是 可 用 的 ， 他 们 估计 可 能 的 
生物 量 为 2X10~'g/m:*。 这 个 值 与 地 球 上 较 低 水 平 的 生物 量 〈1000 一 10 000 g/ 
m^) 相 比 也 是 相当 小 的 。 虽 然 如 此 ， 尽 管 非常 有 限 ， 它 也 是 一 个 不 可 忽略 的 
生物 群 ， 此 外 ， 这 种 估计 仅仅 是 基于 太阳 能 的 ， 因 此 ， 如 果 考 虑 到 这 颗 伽利略 
卫星 上 其 他 能 源 的 存在 ， 木 卫 二 上 现 有 的 可 能 生物 量 也 许 更 高 ， 尤 其 重要 的 是 
由 放射 能 产生 的 热流 传递 。 实 际 上 ， 考 虑 到 在 冰 和 海洋 中 放射 性 的 "KK 的 衰变 
及 1000 年 间 生 物 量 的 流动 而 额外 产生 的 毛 和 氧 ，Chyba 和 Phillips’ 估计 木 卫 
二 上 稳定 的 生物 量 水 平 为 108 一 105g。 在 这 个 行星 体 表 面 ， 给 出 的 平均 生物 
量 密度 为 0. 3~30g/m 。 

我 们 可 以 期 望 出 现 什么 样 的 生命 呢 ? 我 们 不 能 排除 真 核 生物 的 进化 ， 但 原核 
厌 氧 的 生命 更 为 可 能 。 类 似 古 菌 的 有 机 体 可 能 是 木 卫 二 上 最 有 可 能 存在 的 生物 
群 *。 地 球 上 的 古 菌 实际 上 是 能 够 预期 的 最 好 例子 。 表 3. 1 显示 了 大 量具 有 不 同 
代谢 类 型 的 可 能 的 例子 。 


表 3.1 可 能 对 木 卫 二 有 意义 的 地 球 生物 体 的 例子 (根据 Oro 等 人 的 相关 研究 ， 见 参考 文献 11) 


产 甲 烷 十 细菌 
异 养 (RE): 有机物 十 Hz 一 CH4 十 生物 合成 产物 
有 机 物 一 甲醇 ， 甲 胺 ， 甲 酸 盐 ， 乙 酸 ，… 
自 养 (COs 还 原 ):， CO 十 Hz 或 Fe 一 >>CH4 十 生物 合成 产物 
嗜 热 古 细菌 
蜡 氧 (发 酵 )， 醉 母 提取 物 二 汪 COs 十 生物 合成 产物 
CS 呼吸 作用 ) : 有 机 物 十 S 二 汪 H2S 十 COz 十 生物 合成 产物 
自 养 (GG 还 原 ) : CO 十 Hz 十 $S 二 之 HzS 十 生物 合成 产物 
有 机 物 二 乙醇 ， 糖 ， FR. CR. 
光合 细菌 
光合 异 养 〈 厌 氧 ) :有机物 十 光一 之 生物 合成 产物 
Jt& BFE CRE): CO; 2H; 843-3657 & 十 HzO 二 (CHCHO) 
光合 自 养 CHR): CO 十 HzO 十 光一 >>Q? 十 (HCHO) 


3.2.3 ”对 木 卫 二 的 太空 生物 学 探索 


我 们 怎样 才能 探测 到 木 卫 二 上 的 生命 ? 一 个 强 有 力 的 手段 是 “水 栖 机 器 人 / 
冰 中 机 器 人 ”任务 ， 用 一 个 冰 中 机 器 人 的 熔化 器 穿 过 数 千 米 厚 的 冰 壳 ， 释 放 一 个 
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潜水 器 ( 仍 是 假设 ) 进入 木 卫 二 的 海洋 〈 图 3.4). 。 这 个 潜水 器 可 以 装备 完善 ， 
以 寻找 可 能 的 热 液 口 及 其 附近 可 能 存在 的 微生物 。 但 是 ， 有 许多 与 这 个 任务 相关 
的 问题 ， 尤 其 是 资金 和 许多 技术 上 的 难题 。 特 别 是 它 需 要 将 地 球 上 的 技术 在 太空 
中 应 用 ， 这 种 适应 非常 困难 。 地 球 上 南极 洲 Vostok 湖 的 例子 对 这 个 问题 给 出 了 
一 个 清晰 的 例证 。 经 过 多 年 的 钻探 ， 几 乎 能 够 到 达 位 于 在 3km 厚 的 冰 层 下 的 这 
个 地 下 湖 的 顶端 。 但 是 ， 由 于 生物 污染 这 个 严重 的 问题 ， 科 学 家 们 现在 在 犹 殉 是 
否 继续 深入 。 由 于 更 低 的 生物 量 密度 ， 这 个 问题 在 地 球 外 的 液态 水 体 ， 如 木 卫 二 
的 海洋 中 ， 将 更 严重 。 实 际 上 ， 在 假设 的 木 卫 二 海洋 中 ， 生 物 活 性 可 能 十 分 有 限 
并 难以 探测 ， 而 潜在 的 生物 污染 的 重要 性 更 高 一 些 。 


图 3.4 用 于 探测 木 卫 二 上 的 海 的 冰 下 机 器 人 示意 图 
(来 源 ，NASA/JPL， 见 彩 插 )。 


因此 ， 在 当前 的 情况 下 一 个 在 轨道 运行 的 任务 似乎 更 为 合理 。 它 可 能 通过 
NASA-JIMO (Jupiter Icy Moons， 木 星 冰 月 亮 ) 任务 得 以 实现 ， 这 个 任务 计划 
提供 一 个 木 卫 二 的 详细 地 图 ， 并 提供 数据 来 证 实 内 海 的 存在 ， 这 个 任务 最 近 由 于 
资金 短缺 而 被 取消 。 其 他 关于 木 卫 二 的 任务 正在 ESA 宇宙 宏观 给 出 的 可 能 性 框 
架 中 进行 研究 ， 这 些 任务 将 能 够 证 明 一 个 木 卫 二 内 海 的 存在 ， 并 且 在 这 颗 卫 星 表 
面 ， 通 过 寻找 代谢 活动 产生 的 分 子 信 号 ， 如 CH, HS, HCHO 等 ， 来 探寻 生 
命 活动 的 印迹 。 
3.3 土星 系统 ; 土 卫 六 (Titan) 和 土 卫 二 (Encela- 

dus) 的 情况 

3.3.1 一 些 历史 背景 和 一 般 数据 5 


在 1655 年 由 荷兰 天 文学 家 Christiaan Huygens 发 现 后 ， 这 颗 土 星 最 大 的 卫 


热 的 高 密度 CHNH:'H:O 大 气 Ns 一 CH 大 气 


水 一 氨 海洋 


=800m _200-350km 
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温暖 ， 可 以 维持 水 环境 达 数 千 万 年 CRGA 1 亿 年 )。 随 着 土 卫 六 的 能 量 减 少 ， 它 
逐渐 冷却 ， 液 态 水 开始 由 H;O-NH, 溶液 结 冰 。 一 个 工 型 冰 壳 〈 工 型 冰 为 地 球 上 
所 有 自然 形成 的 雪 和 冰 的 形式 ) 形成 ， 它 的 厚度 在 7 千 万 年 里 迅速 增长 到 
30 km， 禾 六 着 一 个 最 初 与 底层 岩石 相 接触 的 内 海 。 底 部 的 高 压 导 致 了 YW 型 水 冰 
(高 压 水 冰 ) 和 氨水 合 物 的 结晶 化 ， 使 内 海 富 含 氨水 。 海 的 深度 和 组 成 取决 于 流 
动 和 对 流 的 热能 ; 它 可 能 有 200 km 厚 ， 含 大 于 15 wt% 的 NH. 

根据 大 气 的 演化 和 当前 情况 ， 已 发 布 了 几 个 动力 学 模型 ， 主 要 是 光化学 模 
型 。 它 们 主要 给 出 了 大 量 及 微量 物质 种 类 的 垂直 浓 庆 分 布 。 由 于 在 卡 西 尼 - 惠 
更 斯 任务 之 前 缺乏 对 混流 扩散 系数 的 详细 观察 和 数据 ， 这 些 分 布 数据 相对 来 说 
非常 局 限 。 但 是 ， 对 与 这 些 复杂 的 大 气 化 学 作用 相关 的 化 学 进程 ， 这 些 模型 提 
供 了 初步 解释 。 它 们 假定 ， 这 些 化 学 过 程 开始 于 太阳 紫外 线 光 子 及 土星 磁性 层 
的 电子 对 CH, 和 N: 的 降解 。 生 成 的 初级 物质 在 高 层 大 气 中 形成 ， 产 生 简 单 的 
碳 氢 化 合 物 和 含 氮 分子 ， 特 别 是 CH; 和 HCN。 一旦 形成 ， 这 两 种 组 分 就 下 降 
到 底层 大 气 区 域 ， 在 那里 吸收 可 利用 的 紫外 光子 〈 在 近 紫 外 区 )， 因 为 它们 的 
紫外 光谱 可 以 扩展 到 那个 区 域 。 尽 管 能 量 低 于 中 紫外 光 ， 但 这 些 光 子 也 可 以 导 
致 发生 光 解 离 。 生 成 的 初 产物 产生 更 复杂 的 碳 氧 化 合 物 和 且 。 在 化 学 反应 过 程 
H, RRS 〈 如 C,H, 和 CGH) RABE GN HCsN) 可 能 在 形成 高 分 子 质 
量 的 产物 中 起 重要 作用 。 其 他 的 CH, 降解 可 能 在 低 同 温 层 中 ， 通 过 与 CH, 和 
聚 烽 烃 相关 的 光 催 化 反应 进行 。 这 个 化 学 反应 的 终 产物 将 是 一 个 主要 组 分 为 
C, HEN 的 高 分 子 有 机 物 。 然 而 ， 如 下 所 述 ， 通 过 卡 西 尼 - 惠 更 斯 任务 x* 对 
土 卫 六 的 电离 层 进行 的 改进 后 的 测量 显示 ， 在 高 层 大 气 中 进行 的 有 机 过 程 一 定 
也 参与 了 这 个 高 分 子 物质 的 形成 。 但 是 ， 与 这 个 光化学 模型 偶 联 的 详细 的 离子 
化 学 模型 仍 需 制订 。 


3.3.3 实验 室 实 验 


另 一 个 研究 这 些 进 程 的 手段 为 实验 室 实 验 。 为 得 到 一 些 与 行星 体 进化 相关 
的 参数 ， 如 速率 常数 、 热 力学 数据 或 光谱 数据 ， 做 一 些 特别 设计 的 实验 。 也 有 
一 些 实验 部 分 或 整体 模拟 特定 环境 的 演化 。 所 谓 的 “模拟 实验 ”可 以 综合 许多 
不 同 的 相关 理化 过 程 。 其 中 最 早 在 实验 室 中 进行 的 模拟 实验 ， 是 历史 上 斯 坦 利 。 
米 勒 模拟 早期 地 球 环境 化 学 演化 过 程 的 实验 。 由 于 缺乏 任何 对 该 环境 的 直接 观察 
数据 ， 该 实验 事实 上 是 研究 的 唯一 工具 。 几 组 研究 人 员 近 来 较 多 使 用 了 类 似 的 手 
段 ， 最 初 的 反应 装置 是 密闭 的 ， 最 近 则 使 用 开放 的 流动 反应 装置 ， 使 用 等 离子 体 
放电 作为 能 源 ， 并 用 分 子 氮 和 甲烷 的 流动 混合 物 ， 来 研究 土 卫 六 大 气 的 演化 和 有 
机 化 学 过 程 (图 3.7). 

在 土 卫 六 的 大 气 中 ， 主 要 的 能 量 来 源 是 太阳 紫外 线 辐 射 和 来 自 土星 磁性 层 的 
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图 3.7 LISA (Laboratoire Interuniversity des Systemes Atmosphériques, E 
黎 大 学 12 及 7) 对 土 卫 六 大 气 化 学 反应 进行 实验 室 模 拟 的 试验 装置 。N; 
(98%) MCH, 2%) 的 混合 气体 连续 流 经 一 个 开放 的 反应 器 ， 并 维持 低 
Æ (241 hPa) 和 低温 (27150 KO (来 源 : P. Coll). 


中 能 电子 。 在 中 紫外 光 中 最 丰富 的 太阳 光子 ， 是 Lyman a 光子 (121.6 nm), 与 
甲烷 光 解 离 (< 一 150 nm) 相 一 致 。 在 实验 室 中 可 以 用 单 色光 轻易 模拟 这 种 辐 
射 , 但 Lyman a 光子 不 引起 氮气 光 解 离 ， 它 需要 波长 更 短 的 光子 Q< 
7-100nm). 。 用 与 密闭 或 流动 反应 装置 相 一 致 的 发 光 系 统 ， 在 实验 室 中 难以 得 到 
这 种 远 紫 外 光 。 因 此 ， 多 数 已 经 进行 的 ， 用 N; 一 CH 为 起 始 气体 混合 物 ， 模 拟 
土 卫 六 大 气 化 学 演化 的 实验 室 实 验 ， 都 使 用 电子 碰撞 能 源 ， 以 模拟 来 自 土星 磁性 
层 的 电子 对 土 卫 六 大 气 的 撞击 。 另 一 个 方法 与 短波 紫外 线 能 源 相 一 致 ， 利 用 含 氨 
组 分 的 初始 气体 混合 物 ， 它 可 以 被 波长 较 长 的 紫外 线 光 子 光 解 离 ， 且 也 存在 于 土 
卫 六 大 气 中 ， 尽 管 是 在 微量 水 平 ， 如 HCN 和 HC;N 分 子 。 

É 20 世纪 80 年 代 早 期 以 来 ， 许 多 实验 室 实 验 都 模拟 过 土 卫 六 大 气 的 化 学 过 
程 ， 已 在 气相 检测 出 超过 200 个 不 同 的 有 机 分 子 ， 主 要 是 碳 氧 化 合 物 和 且 。 在 这 
些 实验 中 ， 所 有 已 在 土 卫 六 大 气 中 观测 到 的 气体 有 机 物种 类 ， 与 其 他 许多 〔 仍 ) 
未 观测 到 的 ， 都 被 检测 了 出 来 ， 尤 其 是 像 COH. 和 C.H RAM RRE, UR 
HG 一 CN 这 样 的 多 烽 氰 胺 。 这 些 组 分 在 土 卫 六 大 气 的 光化学 模型 中 也 存在 ， 可 
能 在 气相 产物 向 浮 质 转化 的 化 学 过 程 中 起 关键 作用 。 之 后 的 太空 生物 学 研究 方向 
HAAN SRA BLA RY CO 存在 时 在 土 卫 六 大 气 中 以 100 ppm 水 平 存 
在 ) 含 氧 组 分 的 形成 ， 甚 中 含量 最 多 的 含 所 有机物 为 环 毛 乙 烷 〈 又 称 乙烯 化 氧 ) 
(CH;);O0, 

模拟 实验 也 产生 固体 有 机 物 ， 通 常 称 为 多 林 〈tholin)， 这 是 一 个 在 20 世纪 
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70 年 代 由 Carl Sagan 命名 的 通用 性 名 称 ” 。 这 些 “ 士 卫 六 多 林 ” 应 该 是 实验 室 中 
土 卫 六 浮 质 的 类 似 物 。 自 从 20 年 前 Sagan 和 Khare 进行 最 初 的 研究 以 来 ， 它 们 
已 经 被 广泛 研究 。 这 些 实验 室 中 的 类 似 物 根据 实验 条 件 显示 出 非常 不 同 的 特性 。 
举例 来 说 ， 产 物 的 平均 C/N 在 数值 上 可 能 从 小 于 1 到 大 于 11。 仍 然 几 乎 不 知道 
土 卫 六 多 林 的 化 学 组 分 ， 但 可 以 确定 它们 由 结构 上 非常 不 同 寻 常 的 高 分 子 组 成 。 
红外 、 紫 外 光谱 和 热 解 -GC-MS 技术 分 析 显 示 了 脂肪 族 、 芳 香 族 碳 氧 化合 物 及 
CN, NH; 和 C=NH 基 团 的 存在 。 它 们 的 水 解 ， 即 使 在 中 性 pH 条 件 下 ， 也 释 
放出 氨基 酸 ; 同样 具有 太空 生物 学 重要 性 的 是 ， 一 些微 生物 GEREK) 可 以 利 
用 它们 作为 氮 源 。 


3.3.4 观察 ， 卡 西 尼 - 惠 更 斯 任务 的 情况 


诚然 ， 上 述 两 种 研究 方法 ， 即 建 模 和 模拟 实验 ， 没 有 一 种 可 以 在 没有 任何 观 
测 数据 的 情况 下 发 展 ， 如 NASA-ESA 卡 西 尼 - 惠 更 斯 任务 提供 的 数据 ， 它 结合 了 还 
感 技术 和 就 地 观察 354 。 卡 西 尼 太空 船 ， 携 带 着 惠 更 斯 土 卫 六 大 气 探测 器 ， 于 1997 
年 10 月 15 日 发 射 ， 在 行星 间 轨 道上 运行 7 年 后 ， 于 2004 年 到 达 土 星 ， 在 2004 年 
7 月 1 日 并 和 人 土星 轨道 ,使 卡 西 尼 号 成 为 土星 的 一 颗 新 的 卫星 。 在 2004 年 未 ， 在 
与 土 卫 六 相遇 两 次 之 后 ， 它 于 2004 年 12 月 25 日 将 惠 更 斯 探测 器 释放 到 了 环绕 土 
星 的 第 三 个 轨道 上 。 在 2005 年 2 月 14 日 ， 惠 更 斯 探测 器 穿 过 了 土 卫 六 的 大 气 。 经 
过 了 2. 5h 的 降落 ， 惠 更 斯 探测 器 着 陆 ， 并 在 其 表面 上 继续 运行 了 3h。 在 离开 着 陆 
的 探测 器 的 视野 之 前 ， 卡 西 尼 号 收集 行星 表面 数据 达 1 小 时 10 分 钟 以 上 。 

对 土 卫 六 的 探测 是 卡 西 尼 - 惠 更 斯 任务 最 主要 的 目的 之 一 。 名 义 上 4 年 
的 任务 ， 包 括 了 74 个 环绕 土星 的 轨道 器 ， 其 中 44 个 是 土 卫 六 的 近 天 体 探 测 
BE, DH 12 个 探测 仪器 中 的 一 部 分 CX 3. 2A) 及 表面 探测 器 6 个 探测 仪 
器 中 的 多 数 ( 表 3. 2B) ， 都 提供 了 太空 生物 学 相关 的 数据 。 在 卡 西 尼 号 上 ， 
离子 和 中 子 质 量 分 光 仪 “INMS) 、 复 合 红外 分 光 计 (CIRS) 和 紫外 成 像 摄 
WA (UVIS) ， 确 定 了 土 卫 六 大 气 不 同 区 域 的 化 学 组 分 ， 特 别 是 它们 能 探测 
到 许多 包括 一 些 新 物质 种 类 在 内 的 有 机 物 ， 并 且 能 确定 它们 的 垂直 浓度 分 
布 。 卡 西 尼 雷达 、 科 学 成 像 系 统 USS) 上 的 摄影 机 ， 以 及 可 见 和 红外 绘图 
光谱 仪 (VIMS) 可 以 通过 锤 层 测绘 土 卫 六 的 表面 ， 提 供 有 关 其 表面 形态 学 、 
地 质 学 和 化 学 组 分 的 信息 。 

在 惠 更 斯 探测 器 5 降落 中 及 着 陆 后 ? ， 探 测 器 上 的 GC-MS 仪 完成 了 一 个 对 
其 大 气 的 详细 的 化 学 分 析 。 在 探测 器 降落 过 程 中 ， 浮 质 收 集 和 热 解 〈ACP) 实 
验 设法 收集 到 了 土 卫 六 上 的 浮 质 ， 并 将 它们 加 热 到 不 同 程度 的 高 温 ， 以 对 收集 到 
的 粒子 中 耐 高 温 的 部 分 进行 热 解 。 生 成 的 气体 被 送 到 GC-MS 仪 中 进行 分 子 分 
析 ， 这 是 第 一 次 直接 对 土 卫 六 浮 质 进行 的 原 位 分 子 和 元 素 分析 ”。 特 别 是 惠 更 斯 
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表 3.2A 卡 西 尼 号 上 的 仪器 , 跨 学 科研 究 项 目 (IDP) ,首席 科学 家 和 获得 太空 生物 学 发 现 的 


可 能 性 
、 . P. L.,T. L, 太空 生物 学 
设备 或 跨 学 科 项 目 或 IDS’ 国家 返回 情况 
HB BIE 
复合 红外 分 光 计 (CIRS) V. Kunde, USA +++ 
M, Flasar 
科学 成 像 系 统 C. Porco USA } 
紫外 成 像 摄 谱 仪 L. Espsito USA 十 十 
红外 绘图 光谱 仪 R. Brown USA 十 十 
场 粒子 和 波 设备 
卡 西 尼 等 离子 光谱 仪 D, Young USA + 
字 宙 尘埃 分 析 E. Grün Germany + 
离子 和 中 子 质量 分 光 仪 H. Waite USA 十 十 十 
磁力 计 D. Southwood, USA NA# 
M. Doughert 
磁 层 成 像 仪 S. Krimigis USA NA 
无 线 及 等 离子 波谱 仪 D. Gurnett USA NA 
微波 遥感 
卡 西 尼 雷 达 C. Elachi USA +++ 
无 线 科学 系统 A. Kliore USA 十 十 
跨 学 科 项 目 
磁 层 和 等 离子 体 M, Blanc France + 
环 及 尘埃 T. N. Cuzzi USA + 
磁 层 和 等 离子 体 T. L. Gombosi USA + 
KA T. Owen USA 十 十 十 
卫星 及 小 行星 L. A. Soderbolom USA + 
高 层 大 气 与 太阳 风 的 作用 D. F. Strobel USA 十 十 


注 :P.LL, 一 主要 负责 人 T.L. 一 队长 ”IDS 一 跨 学 科 科 学 家 S NA 一 不 适用 


5 3.2B 惠 更 斯 探 针 上 的 仪器 , 跨 学 科研 究 项 目 (IDP) ,首席 科学 家 和 获得 太空 生物 学 发 现 的 


可 能 性 
. . P. L. ‚T. L, 太空 生物 学 
设备 或 跨 学 科 项 目 sb IDS’ 国家 返回 情况 
气相 质谱 H. Niemann USA | 
浮 质 收集 和 热 解 G. Israël France 十 十 十 
惠 更 斯 大 气 结构 仪 M. Fulchignoni Italy 
降落 成 像 光谱 辐射 仪 M. Tomasko USA | 
多 普 勒 风 仪 M. Biro Germany + 
表面 科学 工具 包 J. Zarnecki UK 十 十 十 
跨 学 科 项 目 
高 层 大 气 物 理学 D. Gautier France 十 十 
大 气 /表面 相互 作用 J. 1. Lunine USA ++ 
化 学 及 太空 生物 学 F. Raulin France 十 十 十 


IE:P. L. = 主要 负责 人 


IDS 一 跨 学 科 科学 家 
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大 气 结构 仪 “HASI) 确定 了 压力 和 温度 的 垂直 分 布 。 降 落成 像 光 谱 辐 射 仪 
(DISR) 测量 了 大 气 的 辐射 收 支 ， 研 究 了 云层 结构 并 拍摄 了 行星 表面 图 像 (图 
3. 8) 。 表 面 科学 工具 包 (SSP) 提供 了 行星 表面 物理 情况 和 化 学 组 分 的 信息 。 通 
过 对 潜在 的 时 空 变 化 的 观察 ， 来 自 卡 西 尼 卫星 的 数据 给 出 了 土 卫 六 的 全 局 图 谱 。 
惠 更 斯 探测 器 的 数据 对 土 卫 六 的 一 个 特定 区 域 给 出 了 非常 详细 的 信息 。 虽 然 卡 西 
尼 任 务 还 远 远 没有 完成 ， 由 罗 道 卫星 和 降落 探测 器 提供 的 互补 合作 已 经 显示 了 对 
土 卫 六 的 新 的 视野 ， 在 太空 生物 学 主要 体现 为 三 个 方面 ， (D 与 地 球 ， 包 括 早 期 
地 球 具有 许多 相似 点 ; O 复杂 的 有 机 化 学 组 成 ，@ 潜在 的 可 居住 性 。 


图 3.8 土 卫 六 表面 的 照片 ， 由 惠 更 斯 探测 器 上 的 DISR 仪 在 6. 5 km 高 
处 拍摄 ， 显 示 了 河道 网 络 、 高 地 和 明暗 分 界面 〈 来 源 : ESA/NASA/ 
JPL/ 亚 利 桑 那州 立 大 学 ) 。 


3.3.5 土 卫 六 与 太空 生物 学 相关 的 主要 方面 


土 卫 六 的 高 密度 大 气 ， 延 伸 到 约 1500 km， 主 要 由 N: 组 成 ， 与 地 球 大 气相 
似 。 其 他 的 主要 组 分 为 CH，(1. 6%% 一 2% ， 同 温 层 ， 由 卡 西 尼 上 的 CIRS AB 
斯 上 的 GC-MS 仪 测量 得 到 ) 和 Hz (〈 约 0.1%)。 虽 然 土 卫 六 更 冷 一 些 ， 对 流 层 
(~94—~70K), SHRI (~70.4K), MAE (~70-—-175K), MITA KR 
尼 - 惠 更 斯 任务 证 明 ， 它 的 大 气 呈现 与 地 球 类 似 的 复杂 结构 ， 并 且 也 包括 一 个 中 
间 层 和 一 个 热 对 流 层 。 这 些 相似 性 与 这 两 个 大 气 中 温室 气体 及 道 温室 气体 的 存在 
相关 。 在 土 卫 六 上 ，CH 和 H, 与 地 球 上 可 冷凝 的 H.O 及 不 可 冷凝 的 CO 等 价 。 
另外 ， 土 卫 六 大 气 中 的 薄 雾 粒子 和 去 与 地 球 大 气 中 的 浮 质 和 云 类 似 ， 起 逆 温 室 效 
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应 的 作用 。 土 卫 六 上 的 甲烷 看 起 来 与 地 球 上 水 的 角色 类 似 ， 其 复杂 的 循环 还 没有 
完全 阐明 。 卡 西 尼 ISS 探测 了 南极 附近 的 地 表 特征 ， 那 里 可 能 有 一 个 湖 ; 雷达 已 
经 在 北极 区 域 发现 了 湖 和 海 的 存在 ， 可 能 是 液态 甲烷 和 乙 烷 (图 3.9). TH, 
惠 更 斯 上 的 DISR 仪 提供 了 土 卫 六 表面 的 照片 ， 非 常 清楚 地 显示 了 类 似 地 球 河 流 
网 络 的 树 状 结构 〈 图 3. 8) 。 没 有 陨石 坑 ， 这 些 特 征 体现 了 一 个 液体 开始 流动 不 
入 的 相对 年 轻 的 地 带 。 由 惠 更 斯 GC-MS 提供 的 数据 显示 ， 在 着 陆 点 上 空 约 8 km 
高 处 的 对 流 层 中 ，CH, 含量 达到 饱和 水 平 ， 具 有 形成 云 的 可 能 性 。 结 果 可 能 带 
来 的 雨 也 许 是 观测 到 的 河流 状 网 络 的 成 因 。 此 外 ，GC-MS 数据 也 显示 了 在 着 陆 
点 存在 有 可 冷凝 的 甲烷 。 其 他 卡 西 尼 号 上 仪器 的 观测 清楚 地 显示 了 存在 各 种 不 同 
表面 特征 ， 表 明火 山 、 构 造 学 、 沉 积 学 、 气 象 学 过 程 的 不 同 起 源 ， 它 们 与 地 球 上 
的 这 些 过 程 类 似 (图 3. 10)。 


图 3.9 土 卫 六 表面 的 照片 ,于 2007 年 2 月 由 卡 西 尼 雷 达 在 高 纬度 地 
区 获得 ， 显 示 了 一 个 大 湖 的 存在 ， 约 100km， 有 一 个 约 100km 大 小 
的 岛 (来 源 : NASA/JPL). 


图 3. 10 EM: 卡 西 尼 在 土 卫 六 表面 观察 到 的 沙丘 (上 部 ) 看 起 来 与 地 球 上 的 Namibi- 
an 沙丘 (下部) 类似 (来 源 : 上 方 照片 NASA/JPL; 下 方 照片 NASA/JSC) 。 
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INMS 和 GC-MS 已 探测 到 土 卫 六 大 气 中 人 氨 气 (Ar) 的 存在 。 类 似 于 地 球 大 
气 ， 丰 度 最 高 的 同位 素 是 ”Ar， 应 该 来 源 于 放射 性 衰变 的 *K。 由 GC-MS 测定 ， 
它 在 同 温 层 中 的 摩尔 分 数 约 为 4X10-。 原 始 的 Ar CAD 含量 约 比 它 小 200 
倍 。 其 他 原始 稀有 气体 的 混合 比 小 于 10 ppb (lppb=10 ?ppm—10 7), KE 
大 程度 上 意味 着 土 卫 六 大 气 来 自 第 二 级 起 源 ， 从 固体 中 被 捕获 的 气体 释放 出 来 。 
而 且 ，N; 是 不 可 以 被 这 颗 形 成 土 卫 六 的 冰冻 小 行星 体 有 效 地 捕获 的 ， 但 NH; 可 
以 。 这 样 ， 人 们 认为 土 卫 六 的 原始 大 气 最 初 由 NH; 组 成 ， 后 来 通过 光 解 和 (或 
撞击 引起 的 化 学 过 程 转化 为 Nz 。 同 温 层 中 ， 由 GC-MS 测量 的 *N/5N 比例 
(二 183)， 比 原始 的 氮 中 小 1. 5 倍 。 这 说 明 ， 自 形成 以 来 ， 在 甲烷 转化 成 有 机 物 
的 同时 ， 大 气 可 能 有 几 次 散失 ， 意 味 着 土 卫 六 表面 存在 大 量 有 机 物 沉积 。 


3.3.6 活跃 的 有 机 化 学 反应 


我 们 也 可 以 将 土 卫 六 上 正在 进行 的 活路 的 有 机 化 学 反应 ， 与 早期 地 球 上 的 前 
生物 化 学 进程 进行 类 比 。 在 土 卫 六 的 大 气 中 已 经 探测 到 了 一 些 有 机 物 ， 它 们 在 地 
球 前 生物 化 学 过 程 中 通常 被 认为 是 关键 分 子 ， 包 括 氢 氰 酸 (HCN), ARI 
CHC:N) 和 和 氰 〈C*Ns)。 同 温 层 中 这 些 被 探测 到 的 有 机 物 2 为 碳 氧化 合 物 Cl 
和 和 不 饱和 链 ) 和 含 氮 有 机 组 分 ， 主 要 是 有 睛 ， 这 与 实验 室 模拟 实验 预期 的 一 致 。 
自从 卡 西 尼 号 到 达 土 星系 统 ，CIRS 仪 已 经 明确 证 实 了 水 和 葵 的 存在 。 

在 卡 西 尼 号 低空 飞 过 土 卫 六 时 ，INMS 对 电离 层 的 直接 分 析 显 示 ， 在 非常 高 
的 高 度 (1100~1300km) 许多 有 机 物 都 以 可 探测 的 水 平 存在 。 这 个 仪器 可 探测 
peer 的 质量 范围 最 大 值 是 100 Da。 但 是 ， 对 
高 度 范围 1100~1300km 数据 的 推测 在 很 大 程度 上 最 示 ， 质 量 达 
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层 中 存在 2 ， 这 些 新 的 数据 打开 了 对 土 
卫 六 大 气 中 正在 进行 的 有 机 化 学 过 程 的 
全 新 视野 ， 强 烈 暗 示 着 在 土 卫 六 环境 中 

| | 电离 层 化 学 反应 对 复杂 有 机 物 形成 的 作 
| ur | 用 ， 而 在 此 之 前 没有 想到 过 这 一 点 (图 

soe EAA 12». 

0 10 20 30 REUD. 70 80 90 100 与 此 相反 的 是 ， 惠 更 斯 上 的 GC-MS 
图 3.11 土 卫 六 电 高 层 的 平均 质谱 ， 由 卡 西 仪 * 在 低层 大 气 中 没有 探测 到 许多 有 机 
尼 -INMS 在 1200 km 高 处 得 到 。 质 谱 显 示 了 物 。 这 有 可 能 是 因为 它们 都 冷凝 在 浮 质 
包括 多 达 ? 个 〈 碳 / 氮 ) 原子 的 有 机 化 合 物 中 。 由 于 以 前 没有 关于 它们 化 学 组 成 的 
的 特征 (来 源 ，NASA/JPL/ 密 吹 根 州立 大 直接 数据 ， 这 些 粒 子 由 ACP 仪 进行 分 
T 析 2%。 数 据 显示 ， 这 些 浮 质 由 耐 高 温 的 


密度 /cm 


_ 小 块 浓缩 物 
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冲击 可 以 融化 其 表面 的 水 冰 ， 并 在 长 达 1000 年 的 时 间 里 ， 通 过 局 部 的 液态 水 体 ， 
为 与 地 球 类 似 的 前 生物 合成 提供 条 件 ”。 前 面 假设 存在 的 内 部 水 - 氨 海 洋 也 是 一 
个 可 以 发 生前 生物 化 学 反应 的 地 点 ， 这 与 木 卫 二 的 情况 类 似 。 由 于 土 卫 六 的 海洋 
可 能 不 再 与 硅 酸 盐 层 接触 ， 这 些 前 生物 进程 发 生 的 可 能 性 减 小 ， 但 仍 可 能 在 土 卫 
六 的 早期 历史 中 发 生 ， 这 是 因为 可 能 存在 的 高 温 液 体 活 性 ， 使 得 C、H、O、N 
( 矶 、 气 、 氧 、 氮 〉 前 生物 化 学 反应 可 以 在 很 长 时 间 ( 几 百 万 年 内 进行 ， 因 此， 
还 不 能 排除 现在 在 这 片 隐藏 的 海洋 中 可 能 有 生命 存在 。 


3.3.7 土 卫 六 的 可 居住 性 


实际 上 ， 虽 然 土 卫 六 的 表面 温度 过 低 ， 这 个 环境 里 可 利用 的 能 源 不 足以 提供 
可 居住 的 条 件 ， 但 它 的 地 下 海 可 能 适合 生命 生存 。 如 Fortes 所 说 ， 海 的 可 能 平 
均 温度 (260K， 在 冰火 山 的 热点 附近 其 至 可 达 300K) 并 不 是 生命 系统 发 展 的 障 
碍 。 这 同样 适用 于 压力 和 pH 参数 。 在 200 km 深 处 ， 预 计 土 卫 六 海洋 的 压力 为 
500 MPa (5 kbar)， 并 不 像 地 球 海洋 那样 不 适合 生命 。 其 pH OKA WP NH; 
质量 可 达 一 15%%) 约 为 11.5， 在 地 球 上 ， 细 菌 可 以 在 pH 为 12 时 生长 。 我 们 同 
样 不 能 排除 有 限 的 能 源 不 可 以 维持 生命 的 需要 。 

据 Fortes 估计 ， 土 卫 六 的 海洋 中 可 能 约 有 5X10 W 的 能 流 可 供 生命 活动 使 
用 。 在 地 球 上 的 生物 圈 中 ， 与 生产 相对 应 的 这 个 值 每 年 约 为 4《X102 mol 的 ATP 
和 约 2X 10? g 的 生物 量 。 假 设 平均 每 年 生物 系统 以 这 样 的 速度 流通 ， 生 物 量 密 
度 将 达到 lg/cm， 这 几乎 达到 了 木 卫 二 上 海洋 的 水 平 。 卡 西 尼 - 惠 更 斯 数据 不 能 
证 实 土 卫 六 表面 有 任何 生命 活动 的 迹象 。 尤 其 是 ， 对 甲烷 碳 同 位 素 比例 的 测量 明 
显 表示 并 没有 生命 产生 。 但 是 ， 这 些 数据 不 能 排除 在 土 卫 六 地 下 海洋 中 可 能 有 有 
限 的 生物 群 存在 。 


3.3.8 土 卫 二 (Enceladus) 的 惊喜 


当然 ， 卡 西 尼 - 惠 更 斯 任务 尚未 完成 ， 但 仍 可 以 给 出 令 人 惊奇 的 发 现 ， 如 十 
卫 二 。 在 卡 西 尼 - 惠 更 斯 任务 之 前 ， 对 这 颗 土星 的 小 卫星 (半径 只 有 250 km) 所 
知 甚 少 。 自 从 卡 西 尼 卫 星 对 土 卫 二 开始 观测 以 来 ， 这 颗 令 人 惊奇 的 卫星 正在 成 为 
太空 生物 学 行星 研究 的 新 目标 。 

卡 西 尼 卫星 在 飞 近 这 颗 卫 星 时 拍 的 照片 ， 显 示 了 巨大 的 冰 粒 子 组 成 的 羽 状 
物 ， 在 南极 区 域 连续 喷射 出 来 。 此 外 ， 它 的 表面 被 碎片 覆盖 ， 看 起 来 像 是 老虎 的 
条 纹 ， 且 比 周围 区 域 温暖 ， 可 能 与 内 部 区 域 相连 (图 3.130, ， 这 意味 着 这 颗 卫 星 
内 部 存在 有 高 压 液态 水 ， 可 能 部 分 与 炽热 的 岩石 接触 〈 图 3. 14) 。 卡 西 尼 -INMS 
在 羽 状 物 中 已 经 检测 出 双 氮 、Ns 和 (或 ) CO 及 一 些 碳 氢化 合 物 CFR. AG 
FIZ). Ne 可 能 由 氨 的 热 分 解 产 生 ， 最 终 由 矿物 催化 ， 因 此 ， 氮 及 有 机 物 可 能 
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存在 于 内 部 的 液态 水 体 中 ， 提 供 了 发 展 前 生物 化 学 反应 的 可 能 性 。 实 际 上 ， 这 种 
环境 条 件 对 合成 各 种 有 机 成 分 非常 有 利 ， 包 括 许多 构成 生命 基础 的 分 子 。 


3.4 结论: 从 地 球 到 外 太阳 系 


除 地 球 外 ， 太 阳 系 内 仍 有 一 些 地 方 是 具有 太空 生物 学 意义 的 。 火 星 仍 是 探索 
过 去 甚至 现在 生命 痕迹 的 最 有 吸引 力 的 地 点 ， 但 外 太阳 系 中 还 有 几 个 地 点 ， 对 寻 
找 前 生物 进程 或 生命 信号 有 重大 意义 ， 木 卫 二 、 土 卫 六 ， 其 至 土 卫 二 都 是 重要 的 
研究 对 象 。 然 而 ， 就 我 们 现在 所 知道 的 可 居住 星体 ， 很 可 能 地 球 是 太阳 系 中 唯一 
存在 显 微 可 见 生命 的 地 点 。 

现在 ， 对 太阳 系 外 行星 的 探索 ， 使 寻找 地 球 外 处 于 更 高 级 进化 阶段 的 生命 有 
了 新 的 可 能 。10 年 内 ， 已 经 探测 了 约 300 个 系 外 行星 ， 由 于 手段 非常 有 限 ， 只 
能 探测 非常 类 似 地 球 的 大 行星 。 已 经 发 现 了 未 预料 到 的 大 行星 ， 运 行 轨道 与 其 恒 
星 非常 近 ， 因 而 温度 很 高 。 其 中 一 些 系 外 行星 可 能 整体 覆盖 有 热 的 液态 水 的 海 
洋 ， 这 与 已 知 的 水 生生 命 相 适 应 。 一 些 类 似 地 球 的 系 外 行星 也 被 探测 ， 但 它们 比 
地 球 大 〈 约 两 倍 ) ， 且 似乎 位 于 不 可 居住 的 区 域内 。 虽 然 如 此 ， 我 们 应 很 快 就 能 
探测 大 小 和 一 般 条 件 都 更 与 地 球 类 似 的 系 外 行星 。 

但 是 ， 我 们 怎么 能 在 这 些 系 外 行星 上 找到 生命 呢 ? 对 大 气 中 生命 信号 的 探测 
是 一 种 可 能 ， 但 需要 光谱 学 的 工具 ， 对 雄心 勃勃 的 太空 任务 〈 如 达尔 文 任务 )， 
这 些 工 具 可 能 在 10 年 或 几 十 年 内 都 无 法 应 用 。 但 是 ， 有 一 个 方法 已 经 可 以 利用 ， 
即使 是 纯 理 论 的 ， 即 SETI (对 外 星 智 能 的 探索 ) 方法 。 即 使 生命 发 展 到 智能 生 
命 ， 并且 达到 具有 先进 科技 的 文明 的 可 能 性 非常 小 (这 点 我 们 不 知道 );， 但 不 能 
排除 发 生 在 地 球 上 的 这 一 切 也 在 太阳 系 外 其 他 可 居住 的 星球 上 发 生 ， 尤 其 当 这 样 
的 星球 数量 非常 大 的 时 候 《 这 点 我 们 也 不 知道 )。 对 这 样 的 文明 的 年 龄 和 寿命 有 
一 个 非常 强 的 时 间 限 制 。 暂 时 来 说 ， 通 过 辐射 信和 号， 科技“ 先进 的 ”地 球 文明 只 
能 被 距 我 们 的 太阳 100 光 年 内 的 星体 探测 到 。 尽 管 如 此 ， 虽 然 它 具 有 高 度 的 探测 
性 和 局 限 性 ， 寻 找 假定 的 信号 在 无 线 电 谱 域 内 ， 但 亦 可 以 在 其 他 谱 域 内 ) 目前 
仍 是 探测 系 外 行星 生命 活动 的 唯一 方法 。 
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上 发 生 的 理化 过 程 。 这 里 我 们 将 给 出 一 个 关于 火星 研究 进展 的 简短 概要 ， 主 要 来 
自 空间 任务 ， 以 表明 火星 是 否 仍 具有 太空 生物 学 的 吸引 力 。 


4.2 为 什么 对 火星 的 研究 具有 太空 生物 学 意义 ? 


火星 上 过 去 和 或) 现在 是 否 存 在 生命 的 问题 仍 需 讨论 。 在 这 里 提 到 的 第 一 
个 重要 问题 是 ， 在 超过 40 年 对 火星 的 探测 中 ， 只 有 一 个 任务 具有 太空 生物 学 的 
目的 一 一 20 世纪 70 年 代 中 期 的 Viking 任务 7 。 

在 两 个 着 陆 点 ，Viking 着 陆 器 收集 了 生命 活动 的 证 据 ， 进 行 不 同 测 量 ， 给 
出 了 正面 答案 ， 似 乎 证 明了 火星 生命 的 存在 。 但 是 ， 所 有 这 些 结果 后 来 都 被 解 
释 为 ， 由 于 火星 大 气 / 地 表 界 面 存在 氧化 剂 而 引起 的 氧化 过 程 *: 。 更 令 人 惊异 
的 是 ，GC-MS 实验 没有 探测 到 任何 有 机 分 子 〈 就 我 们 所 知 生命 必需 的 一 类 分 
子 )， 这 似乎 与 生命 的 存在 相 违 背 " 。20 世纪 70 年 代 末 ， 这 个 任务 的 结论 是 没 
有 生命 存在 或 曾经 存在 于 火星 上 ， 接 着 就 放弃 了 对 生命 活动 的 寻找 。 后 来 在 
90 年 代 ， 科 学 家 们 研究 了 一 颗 被 认为 来 源 于 火星 的 陨石 一 一 ALH84001。 与 生 
命 过 程 相关 的 不 同 分 子 被 检 出 ， 并 被 认为 可 能 是 火星 生命 5#， 虽 然 它们 的 存在 
也 可 以 被 解释 为 化 学 过 程 或 地 球 污染 ， 这 些 发 现 突然 间 又 一 次 激 起 了 人 们 寻找 
火星 生命 的 兴趣 。 从 这 些 研究 开始 ， 对 火星 进行 探测 的 紧张 局 面 到 今天 仍 在 继 
续 ， 揭 示 出 火星 在 历史 上 具有 产生 生命 的 条 件 ， 或 至 少 能 够 存在 前 生物 化 学 过 
f2 ( 见 4.3 4%), 

那么 ， 回 到 Viking 基于 太空 生物 学 目的 进行 的 观测 ， 它 不 能 给 出 任何 确 溺 
证 据 以 证 明火 星 上 过 去 或 现在 具有 生命 活动 ， 但 科学 家 们 认为 ， 也 没有 明确 证 据 
能 证 明火 星 上 没有 生命 存在 。 为 什么 Viking 进行 的 热 解 -GC-MS 实验 没有 检测 
到 有 机 物 呢 …'…? 这 可 能 是 因为 实验 条 件 不 适合 氨基 酸 (由 于 高 温 而 变性 ) 的 
检测 ， 并 且 对 它们 的 分 解 产 物 GRX) 有 一 个 相对 高 的 检测 局 限 。 而 且 ，Viking 
着 陆 器 只 采集 了 表面 上 深度 为 lcm 的 火星 土壤 ， 那 里 的 有 机 物 可 能 已 经 被 大 气 
中 的 HO08"”、 原 子 氧 4 和 超 气 离子 ”氧化 或 破坏 。Benner* 表 明 ， 它 们 可 能 被 降 
解 为 高 度 耐 热 的 苯 甲 酸 盐 。 由 于 Viking 的 加 热 器 不 能 够 热 解 这 样 的 分 子 ， 不 会 
得 到 任何 预期 信号 。Viking 着 陆 器 上 进行 的 “生物 学 ”实验 ， 本 来 是 要 回答 火 
星 上 生命 存在 与 否 的 问题 ,但 其 给 出 的 部 分 结果 仍 有 争议 *”。 然 而 ，20 世纪 
70 年 代 末 ， 对 这 些 实验 结果 最 悲观 的 判断 是 ， 在 火星 表面 探测 过 的 几 平 方 米内 ， 
距离 土壤 表面 10cm 的 深度 中 ， 都 没有 发 现 类 似 地 球 的 生命 活动 存在 。 

最 近 ， 在 火星 大 气 中 检测 到 了 甲烷 *”*”。 火 星 大 气 被 认为 处 于 热力 学 平衡 
中 ， 对 这 样 一 个 星体 ， 甲 烧 的 存在 首先 是 让 人 吃惊 的 ”。 举 例 来 说 ， 地 球 大 气 中 
的 甲烷 ， 被 认为 是 不 平衡 的 ， 直 接 反映 了 生命 的 活动 。 即 使 许多 无 机 物 可 能 是 火 
星 上 甲烷 的 来 源 ， 小 生境 的 存在 仍 不 失 为 一 种 合理 的 可 能 。 不 论 怎 样 ， 最 近 指 
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出 ， 甲 烧 也 可 能 由 一 个 被 称 为 蛇 纹 石化 作用 的 非 生物 过 程 产生 ， 其 中 有 水 、 二 和 氧 
化 碳 和 火星 上 常见 的 橄榄 石 的 参与 ”。 

值得 一 提 的 是 ， 根 据 我 们 对 生命 产生 过 程 的 了 解 ， 火 星 可 能 含有 这 个 过 程 的 
关键 成 分 。 尽 管 火星 和 地 球 的 历史 进化 过 程 在 很 久 以 前 就 不 一 样 了 ， 但 在 它们 形 
成 后 的 几 亿 年 内 ， 这 两 个 星球 的 条 件 完 全 有 可 能 相似 。 来 自 于 35 亿 年 前 最 古老 
的 沉积 物 记录 告诉 我 们 ， 这 些 条 件 带 来 了 地 球 最 初生 命 形式 的 产生 *””。 所 以 ， 
如 果 可 再 现 的 理化 过 程 带 来 的 结果 是 地 球 上 生命 的 诞生 ， 没 有 理由 认为 ， 同 样 的 
过 程 不 能 在 火星 上 产生 生命 。 相 反 ， 如 果 能 够 证 明 ， 即 使 所 有 条 件 都 合适 ， 火 星 
上 也 没有 出 现 生 命 ， 那 么 以 下 问题 会 很 有 趣 ， 为 什么 在 地 球 ， 而 不 是 火星 上 产生 
了 生命 ? | 

是 不 是 我 们 对 生命 必要 条 件 的 认识 还 不 完整 、 不 正确 ? 如 果 这 样 ， 缺 少 的 是 
什么 呢 ? ' 

我 们 必须 时 刻 记 住 ， 火 星 的 地 质 记录 保存 得 比 地 球 好 很 多 : 其 表面 的 一 半 比 
38 亿 年 还 要 久远 233 ， 而 地 球 只 有 1% 的 表面 是 20 亿 年 前 的 ， 而 板块 构造 运动 
使 生命 起 源 的 前 生物 印迹 都 无 法 挽回 地 消除 了 。 由 于 以 下 两 点 原因 ， 生 命 甚至 可 
能 首先 在 火星 上 出 现 。 

CD 火星 的 小 体积 〈 火 星 的 直径 为 6800km， 约 为 地 球 的 50%) 在 最 初 可 能 
是 一 个 优势 ， 其 表面 会 比 地 球 冷 却 得 更 快 ， 会 更 早产 生 液态 水 。 

(2) 火星 没有 经 历 巨 大 的 冲击 ， 不 像 地球 ， 一 次 撞击 导致 了 月 亮 的 诞生 ， 并 
且 吹 走 了 地 球 的 原始 大 气 %* 。 

总 之 ， 火 星 上 有 无 潜在 生命 活动 的 问题 是 基于 一 定 的 假设 ， 同 时 也 伴随 着 理 
由 充分 的 论点 ， 使 我 们 继续 保持 兴趣 。 很 明显 火星 仍 是 太阳 系 中 太空 生物 学 研究 
的 主要 目标 ， 它 是 除 地球 外 唯一 可 能 发 现 过 去 或 现在 生命 痕迹 的 地 点 。 


4.3 一 个 过 去 适宜 生命 的 环境 ? 


现今 ， 没 有 任何 一 个 已 知 的 理化 过 程 可 以 明确 解释 地 球 上 生命 的 出 现 。 在 太 
阳 系 中 没有 任何 有 意义 的 比较 点 ， 我 们 不 幸 遗 漏 了 有 关 无 生命 的 化 学 组 分 向 最 简 
单 的 有 机 生命 体 转 化 过 程 中 所 必需 的 条 件 。 另 外 ， 地 球 的 地 质 学 记录 没有 提供 任 
何 有 关 这 种 转化 的 直接 线索 。 地 球 也 没有 为 我 们 提供 确切 的 参考 证 据 ， 例 如 ， 若 
在 与 原始 地 球 环境 条 件 不 同 的 情况 下 ， 生 命 还 能 不 能 出 现 ? 但 是 ， 我 们 仍 对 地 球 
生命 出 现 的 必需 条 件 感 兴趣 : 在 一 定时 期 内 存在 液态 水 ， 存 在 有 机 物质 和 至 少 一 
种 可 利用 的 能 源 。 我 们 将 讨论 火星 表面 的 地 质 记录 ， 尤 其 是 它 南 半球 那些 最 古老 
的 地 质 表 面 。 
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4.3.1 火星 上 的 液态 水 
4.3.1.1 河流 的 流动 


在 1972 年 ，Mariner 9 探测 器 提供 的 火星 表面 照片 显示 了 一 些 地 形 结构 %*， 
这 些 结构 指向 了 一 个 流出 峡谷 的 古老 河床 ， 现 已 干 润 。4 年 后 ， 火 星 轨道 上 的 
Viking 探测 器 拍摄 了 新 的 火星 表面 照片 〈 图 4. 2)， 证 明了 这 些 地 形 结构 的 存在 ， 
它们 的 形成 可 能 意味 着 存在 有 强劲 且 短 暂 的 液态 水 流 ““ 。 


图 4.2 火星 表面 的 图 像 ， 由 Viking 探测 器 在 环绕 火星 的 轨道 上 拍摄 。 左 图 ，Nirgal 区 
域 “ 树 枝 状 的 峡谷 >”。 右 图 , “外流 峡 谷 ”。 这 些 地 形 结构 似乎 是 在 灾难 性 的 外 流 之 后 形 
BL CRY. NASA 和 参考 文献 45) 。 


最 近 ， 火 星 奥德赛 号 上 的 THEMIS 相机 〈 热 发 射 成 像 系 统 ) 使 我 们 能 够 识 
别 高 地 上 的 树 状 峡谷 及 水 手 谷地 区 的 峡谷 。 这 些 峡 谷 的 地 形 特征 ， 尤 其 是 那些 与 
地 球 上 网 络 结构 类 似 的 高 密度 树 状 分 枝 的 形成 是 因为 大 气 降 水 〈 雨 》 带 来 的 水 流 
《图 4. 3)” 。 通 道 和 网 状 结构 的 成 熟 也 许 意味 着 液态 水 的 流动 在 相当 长 的 地 质 时 
期 内 是 持久 的 ， 也 就 是 说 火星 上 的 水 循环 已 经 存在 了 超过 30 亿 年 。 


4.3.1.2 沉积 物 堆 积 


火星 表面 ， 尤 其 是 南半球 ， 布 满 了 陨石 撞击 的 痕迹 。 这 说 明 它们 中 的 一 部 分 
可 能 暂时 被 湖 占据 。 侈 状 的 陨石 坑 可 能 有 利于 车 水 池 的 形成 和 沉积 物 的 积累 。 火 
星 表 面 的 照片 显示 ， 在 一 些 陨石 坑 的 底部 ， 有 明暗 地 层 形 成 ~”。 

基于 与 地 球 的 形态 学 比较 ， 这 种 地 层 的 排列 常常 具有 湖 中 沉积 物 堆积 的 特 
征 。 内 此 陨石 坑 底 部 的 这 种 层 化 作用 被 认为 是 火星 上 过 去 有 湖 存在 的 证 据 (图 
4.4), 一些 沉积 物 具 有 “三 角 洲 ” 的 形态， 这 表示 河流 对 湖 进 行 了 液态 水 的 补 
充 。 但 是 ， 也 有 其 他 与 液态 水 无 关 的 假设 来 解释 这 些 结构 的 形成 : 火山 熔岩 和 
(或 ) 灰 ， 或 者 是 被 风 带 来 的 尘埃 的 堆积 ”。 
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图 4.3 左 图 为 Valles Marineris 北部 的 Fallen Chasma 地 区 的 热 红 外 图 像 ， 来 自 奥 
德 赛 号 探测 器 上 机 载 的 THEMIS ft; 右 图 为 河流 网 络 的 示意 图 ， KA Mangold, 
N. , Quantin, C., Ansan, V. , Delacourt, C. 和 Allemand, P. ， 火 星 上 沉淀 物 的 证 
据 来 自 Valles Marineris 地 区 的 Dendritic Valleys, Science 2004; 305, 78-81。 经 
AAAS 许 可 再 版 。 


a 


图 4.4 £R, 沉积 物 沉 积 于 Arabia Terra 地 区 的 Holden 火山 口 底 部 ; A 
图 ， 冲 积 物 形成 三 角 洲 。 这 些 结 构 似 乎 指示 出 一 个 湖畔 沉积 的 环境 ， 可 能 
意味 着 液态 水 的 存在 来源， 参考 文献 49). 
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图 4.6 在 北半球 Arabia CA) 和 Deuteronilus (D) 的 可 能 的 古代 海岸 线 。 经 Macmillan 
Publishers Ltd 许可 再 版 ，Nature 447, 840—843, PRAY 2007 ( 见 彩 插 )。 


4.3.1.4 矿物 学 报告 


2000 年 ， 火 星 全 局 探测 者 号 上 的 TES 仪 〈 热 发 射 光谱 仪 ) 第 一 次 使 我 们 能 
够 鉴定 与 液态 水 存在 相 一 致 的 矿物 痕迹 : 在 如 Sine Meridianni, Valles Marineris 
和 陨石 坑 Aram Chaos 底部 (A 4.7)” 51 等 地 区 发 现 了 灰色 或 结晶 的 赤 铁 矿 ， 在 
火星 尘 粒 中 发 现 了 碳酸 盐 *。 但 是 ， 这 些 碳酸 盐 的 来 源 仍 是 未 知 的 。 
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图 4.7 Aram Chaos 火 山口 的 红外 图 像 。 在 这 个 火山 口 的 中 央 ， 火 星 全 局 探测 
者 号 上 的 TES 仪 探测 到 一 个 直径 60km HKR, 包含 1095 — 1596 BS JI EK 
这 个 火山 口 在 火星 历史 的 星期 可 能 有 一 个 湖 来源， 参考 文献 61， 见 彩 插 )。 
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2004 Æ, NASA 火星 探险 漫游 者 (MER) 和 ESA 火星 特快 (MEx) ， 给 出 
了 由 于 液态 水 存在 而 形成 矿物 质 的 新 报告 。 除 了 第 一 次 给 出 沉积 物 的 图 像 ， 在 两 
f MER 上 的 仪器 还 检测 出 了 硫酸 盐 。 在 地 球 上 ， 这 些 矿物 质 的 特性 是 只 在 液态 
水 存在 的 情况 下 形成 外。 

但 是 ， 这 些 硫酸 盐 的 形成 可 以 非常 快 ， 这 使 得 水 没有 必要 在 较 长 的 地 质 时 期 
内 保持 稳定 ， 实 际 上 它们 可 以 在 水 燕 发 的 时 候 沉 积 下 来 。 火 星 特 快 号 上 的 OME- 
GA (Observatoire pour la Minéralogie, I’ Eau, les Glaces et 1’ Activité) 使 我 
们 不 仅 能 检测 到 硫酸 盐 *“"”， TA REM SIS MAE”, Ry RRA 
只 在 液态 水 存在 时 形成 的 特性 。 但 是 ， 笑 土 的 存在 引出 了 另 一 个 重要 的 问题 ， 它 
们 的 形成 可 能 需要 液态 水 与 火星 外 壳 上 的 硅 酸 盐 岩 石 进 行 长 地 质 时 期 的 作用 (图 
4.8)。 最 近 ， 火 星 侦查 轨道 器 上 装载 的 CRISM (集成 型 火星 侦 测 成 像 光 谱 仪 》 
证 实 了 在 Holden 陨石 坑 的 底部 存在 有 黏土” 。 
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图 4.8 Mawrth Vallis 的 红外 图 像 和 黏土 的 鉴定 ， 由 火星 特快 探测 器 上 记载 的 OME- 
GA 仪 得 到 。 蓝 色 为 和 攻 土 沉积 区 域 。 经 Macmillan Publishers Ltd 许可 再 版 ，Nature 
438，623-627， 版 权 2005 (LEW). 


4.3.1.5 火星 上 水 的 历史 


考虑 到 所 有 这 些 地 形 学 和 矿物 学 数据 ， 越 来 越 明 显 的 是 ， 在 火星 已 经 具备 维 
持 水 存在 的 条 件 后 ， 液 态 水 确实 从 火星 的 历史 初期 就 一 直 存 在 了 。 基 于 火星 上 水 
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的 历史 ， 几 个 地 质 时 期 应 该 与 两 种 主要 的 特定 类 型 的 火星 着 石 一 一 黏土 和 硫酸 盐 
相对 应 ， 因 为 它们 的 形成 需要 液态 水 存在 "。 在 被 认为 是 最 古老 的 表面 检测 出 了 
黏 士 ， 尤 其 是 风力 侵蚀 或 陨 星 撞击 造成 的 古老 这 积 面 。 硫 酸 盐 ， 即 使 在 火星 表面 
存在 了 超过 30 亿 年 ， 似 乎 也 比 夭 土 更 年 轻 一 些 。 总 之 ， 在 火星 历史 上 的 第 一 个 
7 亿 年 内 ， 这 颗 星球 可 能 经 历 过 几 次 独立 的 事件 ， 期 间 液 态 水 量 增加 或 者 减少 
(图 4.9)。 


火星 表面 火山 活动 
火星 全 球 变化 


pra | 


图 4.9 由 火星 至 今 的 形成 历史 得 到 的 水 的 可 能 历程 。 最 初 ， 水 可 能 含量 
丰富 ， 并 在 称 为 “ 非 罗 纪 ” 的 时 期 可 能 导致 了 黏土 的 形成 。 接 着 ， 随 着 环 
境 改变 《〈 即 火山 活动 等 等 )， 在 “ 提 亚 纪 ” 时 期 ， 环 境 变 得 干燥 ， 酸 性 更 
强 ， 有 利于 硫酸 盐 沉 积 。 在 最 近 的 38 亿 年 里 ， 火 星 环境 可 能 显著 恶化 ,水 
可 能 不 再 以 液态 形式 持久 存在 ， 这 个 时 期 称 为 “ 塞 德里 纪 ”。 来 自 Bibring 
J-P, Langevin Y, Mustard JF, Poulet FA, Arvidson R, Gendrin A, Gondet 
B, Mangold N, Pinet P, Forget FF 等。 火星 金 球 矿物 质 和 水 的 历程 由 OME- 
GA/ 火 星 特快 数据 推论 得 到 。Science 2006; 312. 100-404。 经 AAAS 许可 
再 版 。 


。 第 一 个 时 期 ,“ 非 罗 纪 ” (phylliosian)， 期 间 火 星 表面 液态 水 含量 可 能 很 
丰富 ， 可 能 很 深 ， 并 且 能 够 在 足以 形成 黏土 的 时 间 内 改造 地 表 。 值 得 一 提 的 是 ， 
这 段 时 期 可 能 相应 存在 最 长 为 5 亿 年 、 可 使 火星 大 气 变 薄 的 磁场 7。 

。 第 二 个 时 期 ,“ 提 垩 纪 ”(theiikian) ， 期 间 环境 可 能 变 得 干燥 ， 酸 性 增 大 ， 
利于 硫酸 盐 的 沉积 ， 可 能 火星 表面 火山 活动 活跃 " 。 这 段 时 期 与 磁场 消失 相 
对 应 。 

。 第 三 个 时 期 ,“ 塞 德里 纪 ” (siderikian) ， 从 38 亿 年 前 到 现在 ， 火 星 表 面 
的 条 件 衰退 得 非常 严重 ， 液 态 水 消失 了 〈 除 了 一 些 假设 中 非常 短 的 灾难 性 事件 和 
或 更 古老 ”的 水 流 )。 接 着 火星 演变 到 了 我 们 今天 所 知 的 环境 。 这 段 时 期 是 通过 
火星 表面 缓慢 的 风化 作用 ， 导 致 形成 无 水 的 三 价 铁 氧 化 物 。 


4.3.2 有 机 分 子 的 来 源 
火星 表面 布 满 了 陨石 坑 。 此 外 ， 其 表面 越 古 老 ， 陨 石 坑 越 多 、 越 大 。 许 多 来 
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4.3.4 关于 潜在 生物 活动 的 结论 


在 火星 历史 上 第 一 个 7 亿 年 间 ， 其 表面 就 具备 了 生命 活动 产生 和 维持 的 所 有 
必要 条 件 。 尽 管 导 致 地 球 上 第 一 个 活 生 物 诞 生 的 自发 化 学 反应 仍然 未 知 ， 而 且 与 
地 球 类 似 的 环境 条 件 未 必 就 能 产生 生命 ， 以 下 问题 仍 很 合理 ， 既 然 在 相同 时 期 火 
星 存 在 着 与 地 球 相似 的 环境 条 件 ， 生 命 是 否 也 能 够 在 火星 上 产生 ? 


4.4 去 哪儿 寻找 及 怎样 寻找 生命 ? 


火星 怕 远 的 过 去 决定 了 在 不 久 的 将 来 人 们 如 何 对 这 颗 红色 星球 进行 探索 。 欧 
洲 的 火星 特快 和 美国 的 Spirit 和 Opportunity 漫游 者 最 近 对 火星 的 探索 ， 将 使 研 
究 重 新 定向 于 火星 最 古老 表面 逝去 的 生命 。 陨 星 的 撞击 和 风 类 似 于 水 流 的 侵蚀 ， 
可 能 猛烈 而 短暂 ， 使 得 埋藏 的 地 层 得 以 暴露 ， 古 代 发 生 的 事件 得 以 被 探知 ， 那 时 
火星 上 可 能 还 存在 有 液态 水 。 目 前 ， 考 虑 到 这 个 任务 的 太空 生物 学 目的 ， 科 学 界 
正在 确定 MSL 漫游 者 的 着 陆地 点 。 在 候选 位 置 中 ， 由 摄 谱 成 像 仪 OMEGA 探测 
到 的 黏 士 可 能 人 性 最 大 。 在 火星 环境 变 得 不 良 的 数 十 亿 年 里 ， 这 类 地 表 可 能 将 早期 
生命 痕迹 以 化 石 的 形式 保护 起 来 。 

2009 Æ, NASA 发 射 MSL (火星 科学 实验 室 ) 漫游 者 到 火星 ， 这 次 任务 的 
科学 目的 主要 是 寻找 已 灭绝 或 现存 的 生命 痕迹 ， 或 可 能 存在 的 前 生物 化 学 反应 。 
它 将 使 用 钻探 系统 ， 来 达到 几 分 米 的 深度 ， 最 终 达 到 采样 区 ， 在 那里 无 机 物 可 能 
经 历 了 火星 大 气 还 能 够 养育 生命 的 时 代 ， 有 机 残留 物 可 能 从 毁灭 中 保留 了 
下 来 50'101 。 

MSL 漫游 者 机 载 的 SAM 实验 是 为 了 对 火星 大 气 、 地 面 及 地 下 进行 分 析 。 

CD 对 重新 取得 的 地 面 或 地 下 样本 的 元 素 组 成 进行 确认 ， 以 与 其 他 着 陆 器 上 
的 实验 结果 对 比 ， 并 且 为 以 下 (2), (6). CO 条 提供 比较 点 。 

(2) 在 地 面 或 地 下 ， 寻 找 可 能 经 历 过 过 去 前 生物 化 学 反应 的 有 机 物 痕迹 ， 在 
最 好 的 情况 下 ， 寻 找 可 能 在 火星 表面 或 地 下 产生 过 的 有 机 生命 体 。 有 机 物 分 子 的 
手 性 可 以 提供 有 关 它 们 来 源 的 线索 。 与 对 有 机 分 子 的 寻找 相 平行 的 是 对 同位 素 比 
例 的 研究 ， 它 可 以 提供 更 多 信息 。 

(3) 获取 大 气 中 稀有 气体 Ar, Xe, Kro 同位 素 含 量 和 比例 的 信息 ，CO， 
中 的 C 比 03/12, N: 中 的 N Eh (15/14) 和 H:O 中 的 D/H 比 。 这 将 能 够 与 
其 他 观察 〈 来 自 着 陆 器 及 地 球 上 ) 相对 应 ， 使 我 们 更 好 地 理解 火星 历史 上 地 壳 的 
排 气 和 大 气 的 逃逸 。 

(4) 在 对 地 表 (或 地 下 ) 样本 进行 激光 消融 或 加 热 后 ， 测 定 其 磺 、 氮 、 硫 
(34/32)、 氧 (16/17/18) 和 D/H 的 同位 素 比 例 ， 与 来 自 地 球 的 测量 结果 相关 
联 ， 并 与 对 其 大 气 的 测量 结果 相 比较 。 
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《5) 寻找 大 气 中 与 《2) 条 相关 ， 来 源 可 能 为 有 机 物 的 气体 (CH, HS4) 

(6) 获取 以 下 项 目 存在 的 信息 : 地 表 (或 地 下 ) 样本 中 氢 氧 人 化物、 碳酸 盐 、 
GREER; 在 浓密 及 湿润 的 大 气 中 的 矿物 指标 ， 它 将 对 在 地 面 寻 找 有 机 物 痕 
迹 有 所 帮助 [ D 条 ]。 并 且 可 以 通过 简化 的 特定 热 分 析 将 生物 矿物 中 的 矿物 质 
区 分 开 来 。 

CD) 若 铅 探 系 统 能 够 获得 不 同 深度 的 样本 ， 不 仅 对 上 述 的 (1)、(2)、(4)、(6) 
条 ， 也 可 由 吸收 的 固 相 气体 (HsO、CO、He 等) 获取 来 自 不 同 地 层 的 信息 。 


4.5 正在 进行 的 探索 


目前 对 行星 可 居住 性 〈 产 生 及 维持 生命 的 能 力 ) 的 理解 ， 主 要 集中 在 那些 表 
面具 有 液态 水 的 行星 。 不 同方 面 的 证 据 表 明 ， 火 星 过 去 的 可 居住 性 要 明显 高 于 现 
在 ， 但 仍 不 知道 那里 是 否 曾经 存在 过 活 的 生命 体 。20 世纪 70 年 代 中 期 ，Viking 
探测 器 在 各 自 的 着 陆 点 进行 了 实验 ， 探 测 火星 土壤 中 的 微生物 ， 发 现 暴露 于 水 和 
营养 物 之 后 ， 它 的 CO, 产量 有 暂时 的 增加 。 但 是 ， 许 多 科学 家 随后 对 “生命 ” 
的 迹象 表示 出 质疑 。 以 现代 关于 嗜 极 生命 的 知识 ， 对 距 现 在 已 有 30 年 的 Viking 
数据 进行 再 分 析 ， 发 现 Viking 实验 对 探测 这 样 的 生命 形式 不 够 精细 。 

NASA 凤凰 号 火星 登录 器 ， 发 射 于 2007 年 8 月 4 号 , Æ 2008 5 H 25 € 
成 功 到 达 火 星 北极 地 区 的 “ 绿 谷 ”， 在 几 周 之 后 的 7 月 31 号 ， 用 其 热 及 演化 气体 
分 析 仪 或 TEGA， 成 功 对 火星 土壤 的 第 一 份 样本 进行 了 分 析 。 通 过 对 样本 进行 
加 热 ， 在 样本 温度 达到 0C 时 ， 质 谱 仪 检测 到 了 水 蒸气 .“ 这 里 有 水 ”，TEGA 的 
首席 科学 家 Wiliam Boynton 总 结 说 ，“ 以 前 ， 来 自 火 星 奥 德 赛 号 观测 到 的 水 冰 
和 上 个 月 凤凰 号 观测 到 的 消失 的 冰 块 ,我们 已 经 见 过 一 些 证 据 ， 但 这 次 是 我 们 第 
一 次 接触 并 体验 到 了 火星 上 的 水 。” 

rec A a ani 对 火星 的 探测 将 会 继续 ，2009 年 ， 通 
过 火星 科学 实验 室 1 大 、 更 快 、 更 强大 的 版 本 ， 以 


图 4.11 MSL 2009 的 景观 GEIR: NASA MSL 网 站 ) 。 
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及 2012 年 ESA 的 第 一 个 火星 漫游 者 ， 将 能 够 钻探 到 土壤 2 m 深 的 地 方 ， 以 寻找 
有 机 分 子 。 这 些 及 以 后 的 任务 将 使 我 们 离 这 个 关键 问题 的 答案 更 近 , “火星 上 曾 
经 存在 过 生命 吗 ?” 
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5 彗星 与 太空 生物 学 


Hervé Cottin, Didier Despois 


51 引言 


相当 长 的 时 间 内 ， 茵 星 被 认为 是 凶 兆 ， 与 迷信 、 战 争 、 死 亡 、 疾 病 等 联系 在 
一 起 。 这 种 神奇 的 物体 没有 预兆 地 在 天 空中 突然 出 现 又 罕 然 消失 ， 关 于 它 并 没有 
真正 的 了 解 。 亚 里 士 多 德 认 为 这 是 一 种 大 气 现象 ， 直 到 17 世纪 西方 科学 家 才 把 
它们 确实 看 做 天 体 。 

1950 年 ， 在 一 篇 里 程 碑 式 的 论文 中 , F. Whipple ES EHRE EER”, 
是 冰 [主要 是 水 冰 (water ice ] 和 矿物 质 的 混合 物 " 。 这 个 模型 早已 演变 ， 由 
基于 地 球 的 观测 、 就 地 观测 、 样 本 带 回 和 实验 室 研究 得 到 的 数据 ， 关 于 其 核 的 
性 质 已 有 更 多 了 解 。 到 现在 ， 我 们 已 有 的 知识 赋予 了 萄 星 在 太空 生物 学 中 特殊 
地 位 : 它们 是 起 源 的 转折 点 ， 包 括 太阳 系 的 起 源 ， 因 为 它们 在 太阳 系 增长 的 地 
点 获得 了 太阳 星云 的 物质 ， 并 且 ， 也 有 可 能 包括 地 球 生命 的 起 源 。 芷 星 含有 丰 
富 的 水 和 碳 这 两 种 地 球 生 命 所 必需 的 组 件 ， 因 此 地 球 上 部 分 的 水 和 碳 可 能 来 自 
HH, 

20 世纪 早期 ，Chamberlin 和 Chamberlin 提出 ， 落 下 的 球 粒状 陨石 可 能 是 地 
球 上 有 机 物 的 重要 来 源 :。 在 1961 年 ， 根 据 对 含 碳 和 和 氮 的 茵 星 头 的 观测 ，J. Oró 
第 一 次 提出 顽 星 可 能 扮演 了 类 似 角色 : 

“我 认为 超星 与 地 球 相互 作用 的 一 个 重要 结果 ， 是 我 们 星球 上 相对 大 量 的 碳 
组 分 的 积累 ， 已 知 它们 会 自发 转变 成 氨基 酸 、 嗓 叭 和 其 他 生化 组 分 ?”。 

最 近 一 本 书 《 替 星 正 》 给 出 了 一 些 有 关 替 星 的 知识 2 ， 强 烈 建 议 希 望 更 多 
了 人 解 牙 星 的 读者 参阅 。 茵 星 主 要 被 认为 是 地 球 储 存 有 机 分 子 的 潜在 地 点 ， 在 这 
一 章 ， 我 们 首先 介绍 它们 的 一 般 特性 ， 然 后 介绍 在 是 物质 的 化 学 组 成 ， 它 们 是 
由 观测 、 就 地 观测 、 样 本 带 回 和 实验 室 研 究 推测 出 来 的 。 接 着 给 出 来 自 
Rosetta 号 的 预测 结果 ， 尤 其 是 来 自 那 些 探测 芷 星 环境 分 子 组 成 的 仪器 ，CO- 
SAC, COSIMA, MIRO 和 VIRTIS。 最 后 ， 介 绍 趋 星 对 地 球 可 能 做 出 的 不 同 贡 
献 。 
5.2 KAP HSE 

SREARATTEEREHRAM. ElEA—t 100 万 年 ， 前 太阳 系 星 


Hale-Bopp £g (C/1995 O1) 


等 离子 体 ， 离 子 或 
1288 5 10°~10’km 


Hun 
10°~10%m 


RINS 
k&105-10'km 


HE 
SURF 2c 10 km 1-100km 
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Strecker 反应 能 够 进行 (FREA CO, 的 Buchere-Berg 合成 )。 由 对 芷 星 的 观察 及 
彗星 之 间 的 不 同 ， 表 5. 1 列 出 了 几 种 典型 的 挥发 性 分 子 的 相对 含量 及 不 同 在 星 
之 间 的 差异 2 。 


R51 茜 星 上 探测 到 的 分 子 及 一 些 上 限 


SERAY 分 子 海尔 。 波 普 (Hale- HE BASE 
种 类 Boop) 中 含量 含量 变化 数 十 上 限 

H HzO 100 i 水 
H;O <0. 03 itr 

C,O CO 23 «1. 4-23 9+8 一 氧化 碳 
CO; 6 2. 5-12 4 二 氧化 碳 

C,H CH, 1.5 0. 14-1. 4 8 甲烷 
C; He 0. 6 0. 1-0.7 8 乙 烷 
C2 Hz 0.2 <0, 1-0. 5 5 ZR 
CH? 0. 057 TZ% 
CH;CG;H «0. 045 we 

C,0,H CHOH 2.4 <0, 9-6. 2 25+2 甲醇 
H;CO L1 0. 13-1. 3 18-3 甲醛 
CH;OHCH;OH 0.25 乙 二 醇 
HCOOH 0. 09 <0, 05-0, 09 3 十 2 甲酸 
HCOOCH; 0. 08 甲酸 甲 酯 
CHsCHO 0. 025 Ze 

C,0,H 上 限 H;CCO <0, 032 乙烯 酮 
eC,;H.O <0, 20 环 氧 乙 烷 
C;H;OH <0. 1 乙醇 
CH;OHCHO <0, 04 乙醇 醛 
CHOCH; <0. 45 二 甲 醚 
CH;COOH <0. 06 乙酸 

N NH; 0.7 <0. 2-1 4 氨水 
HCN 0. 25 0. 08-0. 25 32 十 0 ARB 
HNCO 0.1 0. 02-0, 1 4+2 RAE 
HNC 0. 04 <0. 003-0. 035 1243 REKA 
CH3CN 0. 02 0. 013-0, 035 9+2 REA 
HC; N 0, 02 <0, 003-0, 03 3+7 ARR 
NH;CHO 0. 015 甲 酰胺 

N 上 限 NH;OH <0, 25 AE 
HCNO <0, 0016 gu 
CH;NH <0. 032 甲 亚 胺 
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续 表 
SERRRD AT 海尔 ， 波 普 (Hale —— EI CASE 
种 类 Boop) 中 含量 含量 变化 数 十 上 限 
NH2CN <0. 004 REM 
N2O <0. 23 氧化 亚 氮 
NH;-CH;COOH «0.15 HAR 
C; H5CN <0. 01 Lr 
HC; N <0, 003 TIRE 
S H:S 1.5 0. 13-1. 5 154-5 BALE 
OCS 0.4 <0, 09-0. 4 2 十 5 氧 硫化 碳 
so 0.3 <0, 05-0. 3 4+1 一 氧化 硫 
SO 0.2 二 氧化 硫 
CS 0. 17 0. 05-0. 17 154-3 二 硫化 碳 
HCS 0. 02 硫 甲醛 
& 0. 005 0. 001-0. 005 5 二 硫 
CH;CH «0.05 > 硫 代 甲醇 
NS 0.02 <0, 02-0. 02 1+1 BULA 
P PH; <0, 16 i WHES 
金属 NaOH <0. 0003 氢 氧 化 钠 
NaCl <0. 0008 beh 


RASENT WAM, ERASER ISO 卫星 显示 了 镁 橄榄 石 的 存在 ， 
这 是 一 种 富 含 镁 的 结晶 硅 酸 盐 *。 结 唱和 非 结晶 的 硅 酸 盐 同 时 存在 。 最 近 对 这 些 
数据 进行 了 再 分 析 ， 尝 试 对 碳 进行 检测 ， 对 从 中 是 否 能 探测 到 多 环 芳烃 (PAH) 
仍 存 在 争议 。 

最 近 ，Deep Impact 号 提供 了 一 组 有 关 蔡 星 的 新 的 原始 数据 。2005 4E 7 H 4 
日 ,一 个 370kg 的 撞击 物 以 约 10km/s 的 相对 速度 与 9P/Temple 1 SAAB. fit 
击 物 和 携带 它 的 宇宙 飞船 都 拍 下 了 在 核 的 照片 ， 虽 然 多 数 的 科学 测量 都 是 通过 地 
球 上 的 望远镜 进行 的 。 这 次 撞击 很 成 功 ， 带 来 了 有 关 彗 核 性 质 的 大 量 信息 ， 但 没 
有 探测 到 新 的 挥发 性 有 机 组 成 。 在 这 次 撞击 期 间 ， 茜 星 的 活动 在 很 多 方面 都 与 自 
PRAY SS BRR RHA 


5.3.2 就 地 观察 


1986 年 ，Giotto 及 Vega 航天 器 经 过 哈雷 艳星 (Halley) 时 ， 其 上 装载 的 质 
谱 仪 提供 了 替 星 尘埃 粒子 组 分 的 直接 信息 。 它 们 分 析 了 耐 热 的 有 机 粒子 ， 之 后 将 
EMZAC, H, O, NÆT KAK. A. SC. ART) 和 硅 酸 盐 结 晶 。 质 谱 
仪 显示 了 高 分 子 质 量 的 分 子 的 存在 ， 可 能 包括 H.COMBRIAY. 。 仪 器 检测 到 了 
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大 量 这 类 高 分 子 质量 物质 ,但 由 于 质谱 仪 分 辩 率 较 低 ， 许 多 不 同 种 的 物质 被 混在 
同一 测量 通道 内 。 多 数 情况 下 单独 鉴定 是 不 可 能 的 zz 。 

趋 星 内 尘埃 和 冰 的 含量 是 在 同一 数量 级 的 ， 相 差 不 超 过 10 fi, BBS 
不 同 可 能 反映 了 原始 组 分 的 不 同和 《或 ) 由 于 在 太阳 系 内 轨道 不 同 而 引起 的 演 
化 。 在 尘埃 粒子 中 ， 硅 酸 盐 和 而 热 有 机 物 量 差不多 。 


5.3.3 样本 返回 


星 侍 《Stardust) 号 是 美国 宇航 局 最 早 以 收集 在 星 样本 (81P/Wild 2) 并 将 
其 带 回 地 球 为 目标 的 航天 器 。 在 太阳 系 内 这 是 一 颗 比 较 新 的 蔡 星 ， 因 为 它 只 有 
几 次 飞 近 了 太阳 。 当 彗星 飞 过 一 种 密度 非常 低 的 硅 基 气 凝 胶 时 ， 它 的 尘埃 粒子 就 
被 捕获 了 ， 这 种 气 凝 胶 的 设计 能 使 捕获 的 物质 减速 ， 以 使 加 热 或 热 解 对 有 机 分 子 
可 能 造成 的 任何 改变 降 到 最 小 。 一 旦 被 带 回 地 球 ， 马 上 就 对 这 些 粒 子 中 的 一 部 分 
进行 分 析 ， 使 用 最 先进 和 最 敏感 的 仪器 ,分析 其 物理 性 质 和 化 学 组 成 。 这 些 物 质 
的 其 余部 分 留待 未 来 用 新 技术 进行 分 析 。 

81P/Wild 2 SH itt 10 000 个 粒子 (1~300um) 被 捕获 并 被 带 回 地 球 ， 总 
RBA 3X10  g? 。 最 初 的 分 析 显 示 ， 这 些 彗 星 物 质 具有 极 复杂 的 组 成 。 

Stardust 样本 包括 了 结晶 和 非 结晶 的 硅 酸 盐 ， 如 橄榄 石和 辉 石 。 结 晶 矿 物质 
的 存在 表明 ， 其 中 一 些 物质 是 在 非常 高 的 温度 下 形成 的 〈 高 于 1000K)， 而 一 部 
分 硅 酸 盐 处 于 非 结晶 态 ， 说 明 它 们 经 历 了 完全 不 同 的 热力 学 过 程 。 这 些 结果 表 
明 ， 茵 星 物 质 由 来 源 不 同 的 物质 混合 而 成 ， 在 太阳 星云 中 混合 得 相对 较 好 。 

从 有 机 化 学 的 角度 看 ， 对 这 些 粒 子 的 最 初 分 析 探测 到 了 有 机 组 分 ， 与 含 碳 陨 
星相 比 ， 它 含 更 多 的 氧 和 所 。 这 些 样 本 非常 不 均匀 ， 其 N/C 的 范围 为 5X 
10°~1, MW HT OSEE T. WM RPA (Co He), FE (Cu Hi) Al 
(Cis Hio)， 但 样本 中 芳香 族 的 含量 比 陨石 和 行星 间 的 尘埃 粒子 要 低 。 红 外 光谱 鉴 
定 出 了 CH, CH, FFCCH, OH fü C—O3EBl, KANES (X 射线 吸收 近 边 
结构 谱 ) 分 析 也 检 出 了 办 基 、 且 和 氨基 酸 功能 基 团 22 ， 并 对 甲 胺 〈CH:-NH:)、 
Zik (CH:CHNH:), HAR (NH;CH;CO;ED 进行 了 特异 性 检测 ， 但 结果 仍 
不 成 熟 ， 除 非 进 行 更 多 的 特异 性 同位 素 测量 。 若 想得到 对 Stardust 样本 的 最 终 
结论 ， 仍 需 数 年 极为 认真 的 努力 。 


5.3.4 实验 室 工 作 


为 了 对 更 复杂 且 挥 发 性 更 小 的 物质 有 更 好 的 理解 ， 我 们 也 可 以 转向 实验 室 工 
VE. 这样 的 实验 要 遵循 以 下 原则 ,通过 对 芷 星 头 部 及 星际 间 介 质 中 含量 最 丰富 的 
物质 的 观察 ， 可 以 推断 出 在 核 中 冰 的 可 能 组 成 。 关 键 物质 的 气态 样本 可 以 在 真空 
中 沉积 于 一 个 较 冷 的 层面 ， 并 在 被 UV 光子 或 带电 粒子 沉积 之 时 或 之 后 进行 扩 


红外 光源 


红外 探测 器 


”气体 分 子 


5 ”彗星 与 太空 生物 学 071-5 


合 物 进行 不 均匀 的 真空 UV 光 解 ， 可 导致 这 种 氨基 酸 某 种 形式 的 对 映 体 过 量 *。 
但 是 ， 若 在 冰 混 合 物 中 ， 直 接 用 圆 偏振 光合 成 氨基 酸 ， 却 没有 发 现 这 样 的 对 映 体 
过 量 ” 。 对 这 个 问题 进一步 的 研究 ， 已 在 2007 年 法 国 同步 加 速 器 SOLEIL 开放 
后 进行 (DESIRS 光路 ) 。 

遥感 和 就 地 观察 只 能 探测 替 星 的 气体 ， 样 本 返回 可 研究 有 限量 的 在 星 物 质 ， 
实验 室 工作 可 以 模拟 埋 星 冰 ， 具 有 雄心 壮志 的 下 一 步 计 划 是 登陆 艳星， 研究 其 组 
成 ， 这 将 由 欧洲 航天 局 (ESA) 的 Rosetta 号 完 


5.4 Rosetta 2014—— X 5 x 5 # E m A 


Rosetta 号 由 两 部 分 组 成 : 一 个 绕 核 运转 的 卫星 和 一 个 称 为 Philae 的 着 陆 
器 。 它 发 射 于 2004 年 3 月 2 号 将 于 2014 年 8 月 到 达 目 标 67P/Churuy- 
mov-Gerasimenko $Æ, Philae 预计 于 2014 年 11 AASRLAH. DE EMAL 
BEAN BS KG BÉ AS XT A EF ARE D PER EB itt A RS E Sb ET BT BT TR. 09 2r BT. 
Rosetta 上 装载 的 两 台 质 谱 仪 (ROSINA: Rosetta 卫星 离子 和 中 子 分 析 质 谱 仪 ; 
COSIMA: 在 星 二 次 离子 质谱 仪 )， 将 收集 和 分 析 仅 距 蔡 核 表 面 1 km 处 的 气体 
和 人 尘埃， 希望 能 够 达到 足够 近 ， 以 研究 几乎 没有 产生 变化 的 茵 核 物 质 。 在 一 个 广 
阔 的 电磁 辐射 光谱 范围 内 ，4 台 光 谱 仪 也 将 探测 彗星 环境 的 组 成 COSIRIS: 光 
学 分 光 及 红外 遥感 成 像 系统 ; ALICE: 紫外 光谱 仪 ， VIRTIS: 视觉 和 红外 热 成 
像 光谱 仪 ; MIRO: Rosetta 卫星 微波 仪 )。 在 Philae 上 ， 太 空 生物 学 方面 最 丰富 
的 信息 将 来 自 COSAC ( 老 星 采样 及 组 成 研究 )， 为 气相 色谱 质谱 联 用 仪 。 在 这 
一 章 ， 我们 强调 仪器 COSAC, COSIMA, VIRTIS 和 MIRO， 因 为 多 数 新 的 有 
机 分 子 的 发 现 都 会 归功 于 它们 。 


5.4.1 COSAC 


COSAC 是 一 台 气 相 色 谱 (GC) -质谱 (MS， 在 这 里 为 线性 飞行 时 间 质 谱 
BO 联 用 仪 。 它 有 8 个 色谱 柱 ， 每 个 都 与 单独 的 探测 器 相连 CTCDO, ， 但 也 可 以 
将 它们 与 质谱 仪 相连 3 。 之 前 获得 的 结果 要 归功 于 Puma, Giotto 和 Stardust Ai 
天 器 直接 进行 的 质谱 测量 ， 它 们 “仅仅 ”给 出 了 所 有 分 子 同 时 混合 时 的 质谱 。 
COSAC 将 用 色谱 进行 初步 分 离 ， 这 将 在 一 定 程度 上 确定 组 分 ， 因 为 组 分 的 鉴别 
既 要 根据 它们 单独 的 质谱 ， 也 要 根据 其 保留 时 间 。 在 钻探 彗星 表面 后 将 会 收集 样 
本 ， 在 进入 分 析 系 统 之 前 ， 要 将 它们 加 热 到 不 同 温度 。 为 了 降解 最 耐 热 的 组 分 ， 
可 能 要 进行 热 解 (高 于 600C )， 来 对 碎片 进行 气相 分 析 。 这 8 个 色谱 柱 中 ， 有 3 
个 专门 用 于 分 析 手 性 分 子 ， 以 区 分 对 应 异 构 物 。 挑 选 出 另外 5 个 色谱 柱 ， 以 便 检 
测 最 大 量 的 分 子 。 另 外 ， 几 个 色谱 柱 同时 对 单个 样本 进行 分 析 ， 能 够 通过 比较 对 
数据 进行 更 好 的 分 析 ， 从 而 提高 对 数据 解释 的 可 信和 度 。 
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许多 分 子 都 被 选择 进入 色谱 柱 (已 在 彗星 气体 中 检测 | 到 的 分 子 、 星际 间 介 质 
中 的 分 子 或 来 自 实验 室 对 茵 星 冰 模拟 时 产生 的 分 子 )。 必 须 提 到 的 是 ， 氨 基 酸 及 
其 他 高 质量 组 分 (如 草酸 、 尿 素 等 ) 都 是 不 能 被 检测 到 的 ， 因 为 它们 的 挥发 性 不 
够 ， 不 能 在 气相 中 进行 分 析 。 对 这 类 组 分 的 GC 分 析 需 事先 对 其 进行 “衍生 作 
用 ”能 使 目标 物质 挥发 性 更 强 的 化 学 过 程 ) 。 这 个 步骤 对 COSAC 仪 不 适用 ， 但 
是 在 未 来 的 火星 探测 实验 中 ， 让 衍生 作用 能 够 进行 的 研究 已 经 开始 。COSAC 对 
茜 核 的 分 析 将 由 CIVA 〈 红 外 分 析 ) 和 MODULUS (同位 素 测量 ) 完成。 


5.4.2 COSIMA 


COSIMA 是 一 台 时 间 飞 行 二 次 离子 质谱 仪 CTOF-SIMS), npxr& cb ey 
子 进行 就 地 分 析 ”。 它 将 以 金属 彗 星 粒 子 为 目标 〈 银 、 金 、 馈 和 铂 ) 进行 收集 ， 
一 个 光学 系统 (COSISCOPE) 将 对 这 些 粒 子 进行 定位 ， 再 由 TOF-SIMS 进行 更 
多 分 析 。COSIMA 的 质量 分 辨 能力 (M/AM) 约 为 2000， 分 析 粒 子 的 分 辨 率 约 
为 50pm。TOF-SIMS 技术 对 顽 星 表面 组 成 非常 敏感 ， 只 分 析 样 本 的 第 一 个 单 分 
子 层 。TOF-SIMS 谱 图 非常 难以 解读 ， 因 为 它们 包含 了 非常 大 量 的 信息 ， 可 同 
时 显示 质量 达 1000 amu 原子 质量 单位 (Atomic Mass Unit) 的 元 素 和 分 子 。 

不 同 于 COSAC 上 的 分 析 ，COSIMA 质谱 仪 在 分 析 之 前 不 将 不 同 分 子 进 行 
分 离 ， 因 此 会 出 现 极 复杂 的 图 谱 。 但 很 容易 对 有 机 和 矿物 组 分 进行 可 靠 的 区 分 
(Be 的 分 子 ， 如 有 机 物 ， 通 常 轻 微 高 于 单位 数 , mm 一 2 十 8，2E N; 而 矿物 质 
质量 通常 轻微 低 于 单位 数 ，m 二 xn 一 8)。 任 何 特异 性 的 鉴别 可 能 都 是 冒险 的 ， 除 
非 用 地 面 仪器 进行 精细 的 校准 ， 这 一 点 目前 已 在 进行 。 这 台 仪 器 有 非常 高 的 质量 
和 空间 分 辨 率 ， 可 对 相同 粒子 的 不 同 点 进行 组 分 分 析 。 另 外 ，COSIMA 可 以 分 
析 不 可 挥发 的 组 分 ， 它 们 是 无 法 被 COSAC 探测 到 的 。 

由 COSIMA 进行 的 分 析 将 由 ROSINA 的 气象 分 析 完 成 *。 这 台 基 于 质谱 测 
量 的 仪器 将 通过 两 个 传感器 确定 彗星 大 气 和 电离 层 的 组 成 。ROSINA 的 质量 测 
量 范 围 很 宽 (1—300 amu) ， 且 具有 高 质量 分 辨 率 ，M/AM>>3000， 可 将 Ne 中 
的 CO MYCH 中 的 3SC 分 辨 出 来 。 


5.4.3 VIRTIS 和 MIRO 


两 台 光 谱 仪 VIRTIS fü MIRO 将 从 卫星 上 观测 茵 核 及 敬 星 头 部 ,它们 将 提 
供 芷 星 物理 条 件 和 物理 过 程 ， 以 及 茵 星 化 学 组 成 的 相关 信息 。 

VIRTIS 是 一 台 UV/ 可 见 及 红外 光谱 仪 "”。 两 个 通路 分 别 覆盖 波长 为 0. 2 一 
lum 和 1~5pm KE. AREER, MAE ERRERA CoD 
子 ”)， 在 它们 被 光 解 、 电 离 或 与 其 他 物质 反应 之 前 ， 红 外 通路 将 提供 一 些 相 关 
信息 。 
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对 于 在 核 ， 将 以 高 空间 分 辩 率 远 距 离 定位 其 上 的 矿物 质 和 冰 。 预 期 会 有 硅 酸 
盐 和 和 氢 氧 化 物 ; 如 果 存 在 ， 层 状 硅 酸 盐 (“ 黏 士 ” 将 通过 它 的 水 和 OH 吸收 带 显 
出 踪迹 。 水 冰 和 其 他 的 冰 Cin NHs 、CO 或 HS) 可 由 其 红外 光谱 特性 而 鉴别 。 
碳 氨 化 合 物 (CH, CH, CHi, CHi, CGH) 形成 的 冰 也 可 由 其 光谱 范围 
确定 。 这 些 简 单 的 碳 氧化 合 物 中 ， 有 一 些 能 够 窜 合 。 这 样 的 含 碳 物 质 将 使 在 星光 
谱 发 生 红 移 ， 更 精确 的 鉴定 则 需要 更 高 的 信 噪 比 C100. 

在 彗星 头 部 ， 除 了 粒子 产生 的 国体 特性 ， 更 精细 的 特性 来 自 于 其 中 的 气体 。 
一 个 主要 任务 是 ， 通 过 高 光谱 分 辨 率 (MANX>>2000)， 鉴 定 在 3 一 4pm 范围 内 泄 
出 的 碳 氧 化合物 。 其 红外 光谱 也 含 丰富 的 重要 母体 分 子 一 一 H:O、CO; 、H:CO、 
CH:OH、CO 的 旋转 与 摆动 放射 。 气 化 水 HDO 也 可 经 长 时 间 检 测 被 鉴定 出 来 ; 
HDO/H;O 是 衡量 茜 星 对 构建 地 球 海洋 重要 性 的 关键 信息 。 目 前 只 有 三 颗 芷 星 
(Halley, Hyakutake 和 Hale Bopp》〉 的 数据 可 用 ， 其 水 中 的 D/H (443X107), 
为 SMOW (标准 平均 海水 , 41.5104) 的 两 倍 。 但是， 我 们 认为 仅仅 对 这 
几 颗 在 星 的 观察 不 能 代表 所 有 蔡 星 ， 而 且 在 这 几 颗 芷 星 的 不 同位 置 ， 该 比例 是 否 
相同 也 是 个 问题 。 

VIRTIS 的 紫外 线 通路 主要 对 在 星 头 部 反应 的 产物 〈“ 子 分 子 ” 敏感 : 分 子 
基 团 (COH, CN, Cj, Cj, NH, CH), 离子 (CO, CH*, 、H:O+ NZ) 和 
小 分 子 〈CO) 。 一 些 产物 可 保留 母体 的 性 质 ， 如 果 认 为 这 些 物 质 是 彗星 粒子 中 可 
能 存在 的 复杂 有 机 物 的 光 解 或 热 解 产 物 的 话 ， 这 一 点 就 更 值得 注意 了 ， 因 此 ， 可 
以 直接 探测 到 多 聚 体 的 存在 ， 如 HCO MARA RR (POM) 或 HCN 多 
聚 体 。 

MIRO 由 两 个 无 线 电 接收 器 组 成 ， 工 作 波 长 分 别 在 毫米 级 和 亚 毫 米 级 
(1. 6mm 和 0.5mm, 或 190 GHz 和 562 GHz)”, AHFRAR TED (30cm), 
且 接 收 器 没有 冷却 设备 ,将 只 能 探测 到 主要 的 正 星 物质 HO (及 其 同位 素 
Hy’ O 和 HO), CO, CHOH 和 NHs。 顽 核 排 出 气体 的 精确 物理 数据 ， 以 及 
由 这 些 数据 推论 出 的 碗 星 头 部 发 育 状况 ， 将 用 于 这 些 数据 的 详细 建 模 ， 建 模 过 
程 将 通过 更 巨型 的 地 面 仪 器 进行 ， 如 西班牙 的 IRAM 30m， 墨 西 哥 的 LMT 
50m, Virginia 的 GBT 110m， 或 建 于 智利 地 下 的 ALMA FHM (直径 12m, 
64 RR). NH; 自身 是 很 难 从 地 面 观测 到 的 ， 而 且 通 过 厘米 级 无 线 电 波 或 近 
红外 线 ， 也 只 在 很 少 几 颗 茵 星 上 探测 到 了 。 在 其 地 球 轨道 上 ，ODIN 卫星 试 着 
用 与 MIRO 相同 的 572GHz 对 两 蜂 茵 星 上 的 NH: 进行 了 探测 。 太 阳 系 的 冰 中 ， 
NH; 的 存在 降低 了 水 冰 的 熔点 ， 因 而 在 比 纯 水 熔点 低 的 温度 下 ， 仍 能 有 液态 
水 的 存在 。 
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5.5 ERA a 
5.5.1 前 生物 分 子 的 传送 


前 生物 分 子 的 外 界 来 源 ， 一 方面 来 自 大 物体 、 茜 星 和 小 行星 的 撞击 ; 另 一 方 
面 来 自 芷 星 或 小 行星 产生 的 大 小 为 微米 到 毫米 的 行星 间 人 尘埃 粒子 的 缓慢 着 陆 。 这 
两 种 机 制 的 传递 条 件 非常 不 同 ， 且 对 其 结果 非常 难以 估计 ， 但 作为 前 生物 物质 补 
充 原 料 ， 它 们 可 能 都 具有 数量 上 的 重要 性 ?” 。 在 这 里 我 们 主要 讨论 蔡 星 。 

A. 由 撞击 引起 的 强烈 传送 

尽管 敬 核 对 地 球 的 撞击 是 高 能 的 过 程 ， 似 乎 所 有 的 分 子 都 应 该 毁灭 ， 但 是 实 
验 室 实 验 和 数字 模拟 显示 ， 一 次 撞击 可 能 给 早期 地 球 带 来 一 些 氨基 酸 ORIA 
酸 和 谷 氨 酸 ) ， 其 含量 与 在 富 含 CO; 的 大 气 中 Miller-Urey 合成 的 量 类 似 * 。 如 果 
考虑 到 小 天 体 ， 如 火星 、 木 卫 二 和 月 球 ， 尽 管 其 较 低 的 撞击 速率 有 利于 分 子 的 
保留 ， 但 由 于 其 较 小 的 重力 ， 较 多 的 撞击 碎片 可 能 逃逸 ， 导 致 产量 更 低 ; 这 种 生 
产 过 程 对 火星 来 说 还 是 相对 有 效 的， 但 对 更 小 的 木 卫 二 和 月 球 则 不 然 。 然 而 ， 尽 
管 木 卫 二 的 形成 历史 不 允许 它 含有 或 就 地 形成 有 机 物 ， 木 卫 二 仍 可 通过 这 样 的 在 
星 撞 击 获得 一 些 有 机 分 子 。 

应 该 提 到 ， 小 行星 (有些 富 含有 机 物 ) 没有 类 似 的 有 机 物 传送 效率 ， 因 为 它 
们 更 坚硬 ， 孔 隙 更 少 ， 且 内 部 密度 更 低 。 撞 击 时 可 能 达到 更 高 的 温度 ， 导 致 复杂 
有 机 物 的 毁灭 比例 更 高 。 

B. 缓慢 减速 的 同 温 层 星际 尘埃 粒子 《SIDP) 和 软 着 陆 的 微 陨石 

小 粒子 (10um) 可 被 大 气 层 有 效 减速 ， 然 后 “四 处 球 浮 ”足够 长 的 时 间 ， 
使 空中 收集 器 能 够 收集 它们 。 这 些 绒毛 似 的 粒子 被 称 为 Brownlee 粒子 ， 其 来 源 
可 能 是 奉 星 。 有 时 候 大 一 些 的 100 一 200pm 的 粒子 到 达 地 面 ， 它 们 被 称 为 微 陨 
石 。 可 以 在 极地 的 冰 中 找到 它们 ， 在 那里 它们 更 容易 被 发 现 ， 且 较 少 被 地 球 粒 子 
污染 。SIDP 和 微 陨石 是 来 到 地 球 的 地 外 物质 的 通常 来 源 ; 估计 一 年 有 10 000— 
40 000t， 它 们 的 重要 性 仅 次 于 大 撞击 〈 若 将 其 贡献 平均 到 地 质 年 代 ) 。 

这 些 粒 子 的 碎片 富 含 碳 ， 甚 至 比 含 碳 的 球 粒 状 陨石 还 高 。 在 一 个 富 含 碳 的 微 
陨石 样本 中 ， 发 现 了 两 种 氨基 酸 一 一 AIB 和 异 纺 氨 酸 ， 后 者 不 存在 于 地 球 上 的 活 
生命 体 。 

C. 大 气 电击 合成 

除了 它们 携带 并 可 能 传递 到 地 球 的 有 机 分 子 ， 下 落 的 天 体 还 能 将 能 量 带 入 大 
气 ， 这 会 引起 电击 ， 导 致 化 学 合成 发 生 ， 这 比 还 原 性 的 Urey-Miller 大 气 效率 更 
高 ， 但 不 如 弱 还 原 性 的 大 气 CA2/CO,<0. 1)。 
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5.5.2 BEARERS? 


根据 所 处 时 代 及 不 同 模型 );， 在 千 米 大 小 的 营 星 中 ， 可 能 有 1% ~50% 1K 
击 了 地 球 。 通 过 传送 或 电击 引导 合成 有 机 分 子 ， 这 样 的 撞击 可 能 有 利于 生命 的 出 
BL, 但 是 ， 它 们 对 初期 生命 也 可 能 是 有 害 的 甚至 致命 的 。 两 个 可 能 具有 茵 星 性 质 
的 事件 仍 在 争论 中 ， O1908 年 的 Tunguska 事件 〈 一 个 数 十 米 的 天 体 )， 摧 和 毁 了 
2000km’ 的 西伯 利 亚 森 林 ;，@65Myr 前 的 K/ 工 事件 ， 造 成 了 Chixculub MAL 
(来 自 于 一 个 大 于 10km 的 天 体 )， 也 是 大 规模 灭绝 生物 IRR) 的 最 受 欢 迎 
的 解释 *。 


5.5.3 BB LARA? 


彗星 上 本 身 能 够 进行 先进 的 前 生物 化 学 反应 而 产生 生命 吗 ? 这 个 问题 是 有 意 
义 的 ， 尤 其 是 如 果 蕉 星 上 存在 液态 水 的 话 。 液 态 水 需要 足够 高 的 温度 和 压力 。 在 
营 星 形成 时 ， 增 长 过 程 主要 加 热 了 茜 星 表面 。 另 外 两 种 机 制 可 以 在 在 核 内 部 产生 
热量 一 一 放射 加 热 和 非 结晶 到 结晶 的 冰 的 不 可 逆转 化 。 在 太阳 系 早 期 ， 铝 显然 是 
最 重要 的 放射 加 热 元 素 〈 其 重要 性 约 为 其 他 元 素 的 500 倍 ) ， 其 半衰期 为 700 000 
年 ， 在 星际 介质 中 广泛 分 布 ， 可 能 在 原始 太阳 星云 中 存在 。 如 果 趋 星 足 够 大 ， 可 
以 避免 迅速 降温 ， 它 就 可 以 通过 热传导 和 气体 扩散 加 热 茜 星 内 部 ;但 只 有 当 芷 星 
形成 得 非常 迅速 〈 小 于 几 个 半 训 期) 时， 这 种 情况 才 可 能 发 生 。 根 据 数字 模型 ， 
10km 大 小 的 艳星 可 以 含 液 态 水 达 10 年 。 


5.6 结论 


SEM ORE) 带 到 地 球 ， 同 时 带 来 的 还 有 水 〈 量 仍 不 确定 )， 此 
外 ， 它 们 含有 简单 的 有 机 分 子 ， 可 能 也 含有 更 复杂 的 分 子 ， 因 此 ， 通 过 释放 尘埃 
粒子 《有 些 在 进入 地 球 大 气 时 毁灭 了 )、 大 气 化 学 合成 和 茜 核 撞击 地 球 时 可 能 发 
生 的 直接 传递 ， 蔡 星 可 能 有 助 于 早期 地 球 对 前 生物 分 子 的 富 集 。 在 局 部 或 全 球 尺 
度 上 ， 这 些 撞击 也 可 能 强烈 影响 后 来 生命 的 发 展 。 

目前 的 争论 关联 了 很 多 问题 ， 我 们 希望 在 未 来 的 这 些 年 里 找到 答案 。 空 间 任 
务 可 以 为 这 些 问题 带 来 重要 的 结果 。 

。 顽 星 物质 及 后 来 的 芷 星 ， 是 什么 时 候 、 在 哪里 形成 的 ? 

。 坷 星 物 质 和 星际 间 物 质 有 多 相似 ? 

。 趋 星 含 氨基 酸 和 其 他 生命 的 基本 组 分 吗 ? 

。 这 些 分 子 是 呈 对 映 体 过 量 ， 还 是 外 消 旋 混合 物 ? 

。 茜 星 对 地 球 的 贡献 〈 海 详 中 的 水 、 碳 和 前 生物 分 子 ) 到 底 是 多 少 ? 

。 顽 星 对 生命 及 其 出 现 和 发 展 的 全 球 性 影响 到 底 是 什么 ? 
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。 奥 尔 特 云 或 Kuiper 带 的 存在 ， 是 我 们 太阳 系 中 的 特例 ， 还 是 在 太阳 系 外 


主 序 星 中 的 普遍 存在 ? 


考虑 到 获 星 可 能 在 地 球 生命 起 源 和 进化 中 起 到 的 关键 作用 ， 我 们 有 必要 知道 ， 
一 颗 可 能 具有 可 居住 行星 的 恒星 周围 ， 古 否 也 环绕 着 彗星 。 新 的 研究 课题 将 更 多 关 
注 这 些 系 外 顽 星 (轨道 围绕 其 他 恒星 的 顽 星 )。 最 近 发 现 一 颗 邻 近 恒 星 Pictoris 是 
有 圆 盘 环绕 的 主 序 星之 一 ， 其 光谱 特性 可 以 被 解释 为 众多 “蒸发 体 ” 的 持续 冲击 。 
通过 最 近 野 心 勃 勃 的 太空 实验 如 Corot 项 目 ， 我 们 可 以 期 待 更 多 的 信息 ， 它 的 任务 
是 ， 在 许多 其 他 恒星 周围 探测 地 球 大 小 的 行星 ， 或 更 直接 探测 车 星 ”。 
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1969 年 落下 ， 并 从 那 时 起 就 被 广泛 研究 。 有 时 形容 陨石 有 机 碳 中 较 大 的 部 分 为 
油 母 岩 类 似 物 ， 因 为 ， 正 与 地 球 上 的 油 母 崖 一样， 这 是 一 种 不 可 溶 的 大 分 子 物 
质 , BURCH HP, 还 由 N、O 和 S 组 成 ， 它 的 复杂 构成 还 没有 被 详细 了 解 。 这 
些 物质 的 大 小 主要 由 其 光谱 分 析 * 和 分 解 研究 推断 ， 通 过 加 热 热 解 或 氧化 变 成 片 
段 。 人 们 确信 它 具 有 图 6. 3 PERM BEAN, RARER, Hid S.N. 
O 的 脂肪 链 进 行 桥 连 ， 还 带 有 周边 分 支 和 功能 基 团 。 这 些 不 可 溶 的 碳化 合 物 是 驶 
杂 的 ， 约 10% 含 有 具 不 同 元 素 组 成 的 纳米 结构 、 球 状 结构 和 纳米 管 ， 也 在 其 中 
发 现 了 微量 的 “外 来 ” 碳 ， 它 们 可 能 形成 于 恒星 的 外 部 包 层 中 〈 即 在 太阳 系 形成 
之 前 ) 。 此 外 ， 最 近 发 现 这 些 物 质 不 是 完全 不 可 溶 的 ， 并 且 可 以 在 类 似 地 球 热 液 
口 处 (300°C, 100 MPa) 的 高 温 高 压条 件 下 释放 单个 分 子 。 


3& 6.1 Murchison 陨石 的 有 机 组 分 


碳酸 盐 矿 物质 (COP 2%~10% 
不 可 溶 有 机 碳 65%~80% 
可 溶 有 机 成 分 10%~20% 


AX: Ci Hz N,O,S, 


大 分 子 物 质 : 480%: 


结构 差异 : 约 10% 
例 : DARA ERA us 


热 液 中 含有 的 化 合 物 : 约 10% 
Bl: C-C RANA Bem ne 


COOH ^^COOH 
COOH ^w SS COOH 


来 自 星际 微粒 的 外 源 磺 : 百 万 分 之 一 
A: Bop. BR, URRH, SICISUN, 


图 6.3 Murchison 陨石 的 不 可 溶 有 机 碳 组 成 。 
其 他 许多 与 Murchison 类 型 相同 的 含 碳 陨石 ， 其 有 机 碳 的 其 余部 分 由 可 溶 组 
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分 构成 ， 用 水 及 溶剂 抽 担 ， 可 从 陨石 粉末 中 释放 出 来 〈 表 6. 2 大。 就 我 们 所 知 ， 
正如 从 它们 的 名 字 和 结构 所 见 ， 许 多 单个 组 分 的 类 型 遍布 生物 圈 ， 而 且 在 陨石 中 
也 存在 。 


表 6.2 Murchison 陨石 中 的 可 溶 有 机 化 合 物 


化 合 物 典型 结构 分 子 和 典型 分 子 
RS H;C—COOH 乙酸 
NH2 
AEB | 丙 氨 酸 
H4C—CH—COOH 
OH 
BEB | 乳酸 
H3C—CH—COOH 
O 
ER | 丙酮 酸 
H3C—C—COOH 
二 羧 酸 OOC 一 (CHz): 一 COOH HB 
OHOH 
糖 醇和 糖 酸 ME 甘油 酸 
H;C—CH—COOH 
BRE. BAR H3C—CH;OH eB 
胺 类 和 氨基 化 合 物 H3C—CH; NH? e 
COOH 
Sy 
吡啶 羟 酸 O 烟 酸 
NA 
NH; 
S N 
IR ARE V. > Ag RRS 
NN 
H 
ke. 脂肪 族 H;C—CHz—CH; 丙烷 


芳香 族 A 
BN 

极 性 CO prem 
Pd 


陨石 的 有 机 组 成 ， 即 使 量 只 有 百 万 分 之 几 ppm (ug/g)， 也 具有 许多 种 不 同 
形式 ， 常 常 包含 其 化 学 基 团 的 所 有 可 能 结构 ， 并 达到 其 可 溶性 的 上 限 。 

举例 来 说 ， 地 球 上 的 所 有 和 蛋白质 都 由 仪 仅 20 种 氨基 酸 组 成 ， 且 全 部 是 o 
基 酸 ， 然 而 在 陨石 上 已 经 发 现 了 超过 100 种 氨基 酸 ， 包 括 了 许多 或 全 部 含 烃基 
链 ， 一 到 两 个 羧基 及 一 到 两 个 氨基 的 可 能 化 学 结构 〈 框 图 6. 1)。 有 10 种 氨基 酸 
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在 CC 和 地 球 蛋 白质 中 都 有 发 现 ; HAR, AAR. ZAR, HAR, GAB. 
AR. FAR. FAR. KAARACAR 〈 丝 氨 酸 和 苏 氨 酸 仅 在 最 近来 自 
庄 信 太空 中 心 的 GRA 95229 号 南极 陨石 上 发 现 )。 


NH(R’) NH(R’) NH(R) 
R"—C-COO0H R"7C—CO0H HOOC—R"—-C—COOH 
H R" (R") 
o-H 0o- 氨 基 酸 o- 烷 基 o- SERE or 倘 基 链 烷 双 酸 
R' COOH 
NHR") COOH 
(R")}—CH—R'-COOH NH 
NH; / 
R" R 
BY 等 -氨基 酸 环 烷 o- 氨 基 酸 JS REB I] A RHE 
NH, NH; NH(R") 
H5C-R'—HC— COOH HOOC—CH—R'-COOH 
二 氨基 酸 PB- 氨 基 链 烷 双 酸 


框图 6.1 陨石 有 机 物 中 的 不 同 分 子 组 成 


其 他 在 陨石 和 生物 圈 都 有 发 现 的 有 机 物 有 烟 碱 酸 〈 以 烟 碱 形式 存在 ， 它 是 一 
大 类 氧化 还 原 酶 的 辅酶 )、 一 些 单 凌 酸 (如 蚁 酸 、 乙 酸 、 丁 酸 ， 得 名 是 由 于 它们 
分 别 是 在 蚂蚁 、 醋 和 沸腾 的 黄油 中 被 发 现 的 )、 类 糖 物质 (许多 地 球 上 的 多 糖 的 
组 成 ) 及 复杂 的 两 亲 物质 (同时 具有 极 性 端 和 琉 水 端 )， 它 们 是 用 和 握 仿 从 陨石 粉 
末 中 抽 提 出 来 的 ， 在 水 中 能 形成 膜 状 囊 泡 *。 

陆 石 和 生物 组 分 最 有 趣 的 相似 之 处 是 ， 一 些 手 性 和 氨基酸 在 陨石 中 呈 L 对 映 
体 过 量 〈ee)， 这 上 与 在 地 球 蛋 白质 中 发 现 的 类 似 ， 但 是 不 像 地 球 蛋 白质 过 量 那 
么 多 。 

到 目前 为 止 , BAHAR, 0~1LS “NOT ee 存在 于 -氨基 -烃基 氨基 
酸 这 一 亚 类 中 ， 是 生物 圈 外 唯一 不 对 称 的 “细节 见 第 7 章 )。 在 陨石 氨基 酸 中 
发 现 的 ee 似乎 说 明 ， 手 性 不 对 称 性 在 前 生物 化 学 反应 中 起 了 部 分 作用 。 这 些 
ee 的 起 源 还 不 知道 ， 可 能 是 在 手 性 氨基 酸 形 成 时 或 形成 之 后 ， 不 对 称 性 影响 
的 结果 。 举 例 来 说 ， 圆 偏振 光 (CPL) 是 辐射 的 一 种 形式 ， 其 电磁 矢量 绕 转 动 
轴 旋 转 。 这 种 旋转 可 以 是 顺 时 针 ， 也 可 以 是 逆 时 针 的 ;这样 将 产生 具有 手 性 
的 、 彼 此 为 镜像 的 右 -或 左 - 圆 偏光 ， 并 将 与 手 性 分 子 的 两 种 对 映 异 构 体 产生 不 
同 的 相互 作用 〈 见 第 7 章 ) 。 如 果 这 种 辐射 是 “ 单 手 的 ”， 能 量 足 以 破坏 分 子 
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〈 像 紫外 CPL 一 样 )， 这 两 种 对 映 异 构 体 将 以 不 同 的 速率 被 破坏 ,在 暴露 后 “， 
一 种 对 映 异 构 体 剩 下 的 量 将 比 另 一 种 多 。 有 人 人 提出， 这样 的 效应 可 能 在 陨石 氨 
基 酸 形成 时 发 生 ， 即 可 能 在 到 达 母 体 小 行星 分 子 之 前 ， 在 前 体 分 子 阶段 就 形成 
T WER). 


6.3 陨石 有 机 物 的 复杂 宇宙 历史 


总 的 来 说 ， 陨 石 有 机 组 成 的 分 析 告 诉 我 们 ， 无 生命 的 合成 反应 可 以 产生 大 
量具 有 显著 复杂 性 的 有 机 物 ， 包 括 与 地 球 生 物 分 子 完 全 对 应 的 组 分 。 它 们 是 如 
何 形成 的 这 个 问题 ， 具 有 重要 的 太空 生物 学 意义 ， 因 为 其 答案 将 告诉 我 们 ， 地 
球 外 无 生命 的 合成 体系 可 以 产生 生物 分 子 ， 而 这 个 信息 将 使 我 们 能 够 阐明 有 机 
分 子 在 宇宙 中 的 分 布 ， 以 及 它们 对 地 球 及 别处 生命 的 起 源 可 能 具有 的 重要 
意义 。 

我 们 已 经 知道 了 陨石 中 复杂 多 样 的 有 机 物 分 子 组 分 ， 但 仍然 未 知 它们 的 起 
源 ， 目 前 正在 对 它们 进行 研究 。 陨 石 氨基 酸 可 能 是 研究 最 为 详细 的 ， 因 为 它们 与 
地 球 上 的 生物 多 聚 体 〈 蛋 白质 ) 是 对 应 物 ， 并 有 ee， 它 们 被 传递 到 早期 地 球 的 
可 能 具有 重要 前 生物 意义 。 这 些 组 分 形成 的 机 制 可 能 也 一 样 复杂 。v- 氨 基 酸 有 可 
能 是 由 醛 、 酮 、 氨 水 及 HCN 在 小 行星 母体 暴露 于 液态 水 时 合成 的 (框图 6. 2) 。 


下 T T 
Ry—C=0+ HCN ze HO—C—C=N Sir HIN-C—COOH 
NH; 
R; R2 
框图 6. 2 


这 种 合成 不 能 直接 生成 不 对 称 的 产物 或 形成 非 AER, RTE TS BET HT 
能 途径 进行 假设 。 至 于 B- 氨 基 酸 ， 有 人 提出 ， 它 们 可 能 由 氨水 加 入 不 饱和 的 腑 中 
TEETER. MAARRE HRE KAR GER 6. 3) 一 样 。 


H 
CH,-CH-CeN y. NH CHCH, -CEN 2H, N-~CHCH,-COOH 


框图 6. 3 


陨石 有 机 物 同 位 素 组 成 的 研究 ， 使 我 们 更 加 了 解 陨 石 组 分 的 形成 过 程 ， 因 为 
分 子 中 的 同位 素 分 布 是 它们 合成 历史 的 很 好 的 指示 物 。 

同位 素 是 一 种 元 素 的 不 同 质量 的 形式 。 所 有 元 素 的 原子 核 都 由 质子 和 中 子 组 
Bs 质子 ， 数 量 与 电子 相同 ， 决 定 了 这 种 元 素 是 什么 ， 但 一 种 元 素 ， 可 能 含 不 同 
数量 的 中 子 ， 因 而 原子 质量 不 同 。 所 有 生命 所 必需 的 元 素 (C、H、O、N), 都 
有 稳定 的 同位 素 ， 通 常 以 在 元 素 左 上 角 标 注 分 子 质量 表示 。 它 们 是 *CYH CE 
有 自己 的 名 字 和 符号 ， 为 气 和 D) NTORO BARR H GD AMC, 
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但 它们 都 有 放射 性 衰变 。 

一 种 元 素 的 同位 素 ， 具 有 不 同 质量 ， 与 其 他 元 素 或 同位 素 成 键 时 释放 的 能 量 
不 同 。 因 此 ， 在 键 断 开 或 形成 过 程 中 (如 HH 和 C 之 间 )， 这 些 元 素 的 同位 素 在 产 
物 中 的 分 布 可 能 与 在 反应 物 中 不 同 ， 这 取决 于 反应 的 类 型 和 条 件 。 这 种 分 布 的 改 
变 来 源 于 基于 质量 的 同位 素 分 馏 ， 因 此 分 子 的 同位 素 组 成 常常 可 以 提示 它们 的 合 
成 过 程 。 同 位 素 分 馏 是 通过 重 、 轻 元 素 之 间 的 比例 (D/H、*C/*C 等 ) 进行 衡 
BN; 它 与 间 位 素 之 间 的 质量 差异 成 正比 ， 与 反应 温度 成 反比 。 较 低温 度 下 的 
D/H 应 当 是 最 大 的 ， 因 为 D/H 是 稳定 同位 素质 量 比 中 最 大 的 (与 C B9 13/122 
1.08, N AY 15/1421. 07 JHIE, D/H #5 2/1=2). 

对 这 个 预测 的 惊人 证 明 ， 来 自 对 星际 介质 〈ISMD 中 浓密 的 云 的 分 光 测 定 说 
明 ， 其 中 的 分 子 富 集 了 大 量 的 D。 这 些 云 由 一 大 片 气体 和 人 尘埃 组 成 ， 如 其 名 字 所 
指出 的 ， 它 们 在 星体 间 被 重力 松散 地 聚集 在 一 起 ， 可 以 延伸 至 几 光 年 远 。 在 百 万 
年 间 ，ISM 由 已 死 星体 的 产物 形成 ， 并 从 这 些 云 中 不 断 形成 新 的 星体 。 因 为 这 
些 云 中 也 进行 着 化 学 反应 ， 所 以 ISM 也 是 宇宙 中 化 学 演化 的 焦点 ， 一 种 宇宙 循 
环 的 中 心 ， 在 这 里 ， 不 仅 每 一 代 的 恒星 都 从 同一 来 源 的 不 同 元 素 池 中 产生 ， 而 且 
星际 介质 的 元 素 、 同 位 素 和 分 子 组 成 也 在 不 断 地 演化 〈 也 见 第 7 章 )。 

ISM 的 温度 能 达到 极 低 〈5 一 10K) ， 元 素 间 〈 主 要 为 氧 ， 但 也 有 氧 、 氮 、 碳 
和 硫 ) 的 反应 仅 限 于 那些 不 需要 活化 能 并 且 放 热 的 反应 ， 如 离子 反应 和 分 子 云 中 
的 气相 分 子 反 应 。 宇 宙 射 线 可 以 显著 驱动 这 些 反 应 ， 它 能 产生 离子 ， 并 遵循 之 前 
提 到 过 的 分 馏 规则 ， 同位素 之 间 能 量 差别 越 大 ， 温 度 越 低 ， 这 种 条 件 下 产生 的 有 
机 分 子 中 ， 重 的 同位 素 越 富 集 。 实 际 上 ， 在 ISM 中 ， 观 测 到 的 D/H 比例 比 地 球 
上 高 很 多 (例如 ， 星 际 间 DHO/H,O 为 0.01， 而 地 球 上 的 平均 值 为 1.5 X 
107*), 

对 陨石 有 机 物 同位 素 组 成 的 测量 显示 ， 陨 石 成 分 也 在 不 同 程度 上 富 含 D.C 
和 7 N。 一 些 单个 组 分 的 D/H 比值 尤其 高 ， 与 光谱 测定 到 的 星际 间 分 子 的 比值 接 
近 ( 表 6. 3);。 用 星际 间 分 子 的 富 集 来 解释 这 些 同位 素数 据 ， 可 以 得 到 关于 它们 
的 形成 的 一 个 通论 ， 如 下 所 述 。 

星际 母体 假说 认为 ， 冰 冻 的 小 行星 是 在 小 行星 带 上 形成 的 ， 合 并 了 大 量 的 挥 
发 性 组 分 、 水 ， 以 及 富 含 所 的 星际 间 有 机 物 。 这 些 可 能 是 源 于 同位 素 训 变 ， 碰 撞 
的 星体 的 变 暖 ， 后 来 的 液 相 化 学 反应 产生 了 大 量 不 同 有 机 物 ， 以 及 陨石 的 固体 与 
水 交错 的 特征 。 跟 着 进行 的 是 挥发 性 物质 的 散失 和 不 挥发 物质 的 保留 。 

这 个 概括 ， 与 陨石 有 机 组 成 的 许多 分 子 和 同位 素 的 特征 相符 合 。 已 知行 星 的 
历程 对 某 些 分 子 基 团 的 影响 可 能 比 其 他 基 团 大 ， 某 些 组 分 如 支 链 氨基 酸 ， 在 星际 
闻 的 形成 可 能 更 为 先进 。 因 此 ， 基 于 单个 有 机 组 分 GE 6. 3) 的 同位 素 组 合 ， 我 
们 可 以 进行 较 详 尽 的 推 若 。 
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表 6.3 Murchison 陨石 中 一 些 可 溶 有 机 化 合 物 中 的 平均 气 含 量 


化 合 物 38D* 值 /%。 
oc 氨基酸， 直线 型 1800 
AER, JAN 3200 
p. 等 氨基 酸 ， 直 线 型 760 
B y 等 氨基 酸 ， 分 支 型 1800 
RA, HRA 650 
RB, Axe 1900 
ZBE 1000 


* 太空 化 学 家 通过 D/H 的 丰 度 测量 星际 间 分 子 的 D 含量 ， 而 生物 化 学 家 和 地 质 学 家 较 嘉 欢 测 量 样本 
及 标准 物 中 D/H 的 不 同比 例 ， 并 以 这 种 差异 占 标准 的 千 分 率 表示 。 这 个 过 程 与 测量 百分比 类 似 ， 即 
C (Rempe —Rstandard) /Rstandard | X1000。 这 种 测量 称 为 特定 元 素 重 同位 素 的 8 值 ， 使 我 们 能 够 估计 更 小 的 
同位 未 间 的 差 值 ， 而 不 需要 用 繁琐 的 比例 。 标 准 的 D/H 指 海水 中 的 值 ， 定 义 为 0。 有 了 这 一 定义 ， 前 面 
提 到 的 星际 间 水 的 SD 值 为 65 667， 而 所 有 测量 过 的 星际 间 分 子 的 值 为 5400—38 440。 在 南极 冰 中 研究 得 
较 少 的 CR2 陨石 ， 其 中 一 种 氨基 酸 的 SD 为 7200。 


6.4 太空 生物 学 问题 


我 们 仍 不 知道 生命 是 如 何 形成 的 。 但 关于 生命 起 源 之 前 及 之 后 的 化 学 过 程 ， 
我 们 已 经 了 解 了 很 多 ， 而 且 知 道 这 两 个 过 程 都 是 渐进 的 。 从 古生物 学 者 的 记录 和 
对 大 分 子 的 比较 研究 ， 我 们 知道 生命 开始 得 非常 简单 ， 经 过 了 长 时 间 的 进化 ， 并 
且 到 今天 仍 在 进化 着 。 我 们 也 知道 生物 元 素 具 有 很 长 的 宇宙 化 学 进化 过 程 ， 经 历 
了 这 个 过 程 ， 它 们 通常 呈 分子 形 式 ， 有 时 还 相当 复杂 。 因 此 ， 提 出 以 下 这 个 问题 
就 非常 合理 了 : 即 这 两 个 进化 过 程 是 否 相 关 ? 若是 ， 那 么 陨石 将 是 含有 生命 起 源 
之 前 宇宙 化 学 进化 的 最 后 容器 了 ， 并 且 最 适 于 回答 一 系列 关于 它 “ 化 学 ”起 源 的 
问题 。 

陨石 化 学 反应 告诉 了 我 们 什么 ? 通过 比较 表 6. 1 一 表 6. 3 中 对 应 的 基本 生化 
数据 ， 很 容易 看 到 在 陨石 和 生物 圈 中 ， 有 机 物 的 分 布 似乎 基本 上 不 同 。 陨 石 组 分 
具有 很 大 的 多 样 性 (常常 具有 所 有 的 异 构 体 组 分 )， 为 随机 合成 的 产物 ;相反 ， 
生物 分 子 为 严格 的 组 成 选择 的 结果 (例如 ， 如 前 面 提 过 的 ， 仅仅 20 种 氨基 酸 组 
成 了 所 有 地 球 上 的 蛋白 质 ) ， 且 具有 功能 上 的 特异 性 。 若 没有 对 分 子 选 择 的 引导 
或 协助 ， 很 难说 得 出 这 样 多 样 化 的 “一 锅 ” 有 机 物 ， 在 前 生物 化 学 进化 上 会 具有 
什么 先进 性 。 

形成 类 似 细 胞 的 包 误 体 ， 可 能 帮助 了 有 用 分 子 的 形成 ， 并 且 是 一 些 分 子 进化 
论 的 基础 ' 。 但 是 ， 在 陨石 氨基 酸 中 发 现 的 ee， 很 有 可 能 代表 了 所 有 来 自 地 球 外 
或 实验 室 合成 的 非 生命 物质 样本 中 ， 我 们 最 希望 能 看 得 到 的 前 生物 印迹 。 这 是 因 
为 ， 生 物 多 聚 体 的 手 性 相同 性 是 产生 生命 的 必要 特性 〈 见 第 7 章 )。 因 此 非常 有 
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理由 提出 ， 这 种 发 展 对 生命 的 起 源 和 (或 ) 进化 很 重要 。ee 的 发 现 仍 远 远 未 具 
有 决定 性 ， 它 自身 更 引出 了 一 些 问 题 ， 陨石 中 ee 的 范围 有 多 大 ? 它们 是 如 何 形 
成 的 ? 输送 到 地 球 的 不 对 称 分 子 如 何 有 助 于 分 子 进化 ? 

这 些 都 是 目前 太空 生物 学 研究 的 基础 ， 也 是 我 们 建议 的 专题 阅读 ? 。 前 两 个 
问题 在 前 面 已 谈 到 。 至 于 第 三 个 ， 在 早期 地 球 的 分 子 进化 中 ， 这 种 陨石 中 的 非 外 
消 旋 组 分 ， 可 能 带 来 一 些 优势 ， 

CD 现今 ,通过 陨石 、 微 陨石 和 正 星 碎片 ， 地 球 外 有 机 物质 向 地 球 的 输送 是 
很 大 量 的 《每 年 10'kg 碳 )， 而 在 早期 地 球 被 撞击 的 时 代 甚至 可 能 会 有 更 多 ; 我 
们 可 以 推测 ， 有 大 量 有 机 物质 会 到 达 地 球 上 的 适宜 环境 。 

(2) BoE ee 的 氨基 酸 在 水 中 不 会 变 为 外 消 旋 CH 7 3. ， 而 难以 预见 前 
生物 过 程 中 手 性 相同 性 的 发 展 ， 因 为 一 些 必需 分 子 ， 如 氨基 酸 和 糖 类 ， 在 水 中 是 
容易 变 外 消 旋 的 。 因 此 ， 由 于 它 能 够 保持 其 手 性 不 对 称 性 ， 这 些 陨石 组 分 在 分 子 
进化 的 早期 阶段 应 具有 一 定 的 优势 。 

D 我 们 已 知 氨基 酸 具 催化 作用 ， 在 简单 的 前 体 分 子 合成 的 过 程 中 ， 可 将 其 
不 对 称 性 传递 给 糖 类 :;， 这 个 效应 对 散播 和 扩大 手 性 的 前 生物 途径 可 能 会 带 来 
启示 。 


6.5 概要 


对 含 碳 球 粒状 陨石 的 研究 具有 重要 的 太空 生物 学 意义 ， 因 为 这 些 陨石 对 引起 
地 球 生命 产生 、 分 布 和 复杂 性 的 无 生命 有 机 化 学 的 分 析 提 供 了 唯一 的 地 外 物质 样 
本 。 因 此 我 们 也 能 够 对 这 种 外 源 物质 是 否 曾 推动 了 早期 地 球 前 生物 分 子 进化 进行 
评价 。 
注释 

(a) 1969 年 ， 美 国字 航 局 实验 室 正在 为 月 球 样本 的 返回 做 准备 ， 并 迅速 发 
现 了 陨石 有 机 物 的 重要 性 ， 虽 然 最 初 对 这 块 陨石 的 分 析 仅 被 认为 是 “尝试 性 的 ” 
(月 球 样本 上 反而 发 现 并 不 含有 任何 有 机 物 )。 

(b) 光谱 分 析 ， 是 通过 分 子 /分 子 系统 对 辐射 的 吸收 或 发 出 测量 它们 能 量 转 
移 的 技术 。 

(c) 通过 UV CPL 进行 的 差异 性 光 解 ， 用 各 向 异性 因子 g 表示 来 自 于 两 种 
对 映 异 构 体 的 不 同 CPL 吸收 比例 《由 它们 的 消亡 系数 表示 ) 及 平均 总 吸收 。 即 
这 种 吸收 区 别 越 大 ， 分子 的 g 越 大 ， 两 种 对 映 异 构 体 光 解 的 程度 和 产生 ee 的 量 
相差 也 越 大 。g 是 一 个 精确 的 物理 参数 ， 决 定 了 手 性 分 子 在 反应 时 间 内 ， 两 种 对 
映 异 构 体 完全 分 解 之 前 ， 产 生 ee 的 程度 。 对 氨基 酸 而 言 ，g 相当 低 ， 为 0. 02， 
限制 UV CPL 可 能 产生 的 ee 最 多 约 为 10%。 
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(d 举例 来 说 ， 在 寻找 古老 生命 形式 的 化 石 记录 时 ， 是 通过 碳 的 低 *C/*C 
比例 来 分 析 识 别 生 命 物质 的 ， 因 为 就 我 们 所 知 ， 生 命 是 相当 懒 的， 在 其 代谢 反应 
或 产生 生物 高 聚 物 时 ， 更 喜欢 用 较 轻 的 C。 
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7.1 EX5HhzdE 


以 前 ， 手 性 被 定义 为 物体 不 能 经 平移 或 旋转 与 其 镜像 重合 的 性 质 。 这 个 单词 
来 源 于 希腊 语 yp BEEF, XERE, KWH “ 手 型 ”可 以 将 这 种 性 质 
解释 得 更 为 贴切 。 类 似 于 手 ， 手 性 物体 有 两 种 形式 ， 互 为 镜像 ， 组 成 一 致 ， 但 是 
当 被 释 印 到 一 起 时 却 不 能 匹配 ， 因 为 它 的 组 成 空间 分 布 不 同 ， 试 着 将 右手 套 入 左 
手 的 手套 或 将 右 脚 放 入 左 靳 ， 就 能 给 出 令 人 信服 的 证 明 。 手 性 以 多 种 二 维 或 三 维 
形式 在 自然 界 中 广泛 分 布 (图 7.1)， 且 可 以 与 运动 相 联系 ， 例 如 ， 当 一 个 物体 
进行 螺旋 运动 时 ， 像 螺钉 一 样 ， 它 既 可 以 从 左 到 右 ， 也 可 以 从 右 到 左 。 


Th HF A 


CHO CHO 
H-C~OH HO—C~H 
CH2OH CHOH , 
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从 镜子 里 看 手迹 是 手 性 的 一 个 很 好 的 例子 ， 也 是 如 何 发 现 它 的 很 好 提示 E 
7.1A) 。 轴 对 称 或 中 心 对 称 的 字母 《HE、O、I 等 ) 在 手迹 或 其 镜像 中 是 相同 的 
〈 即 非 手 性 ) ， 而 不 对 称 的 字母 (C. L. R 等 ) 在 镜子 中 看 起 来 不 同 ， 为 手 性 的 。 
如 图 中 显示 的 三 维 形式 ， 酒 石 酸 盐 晶 体 〈 图 7. 1B) 是 手 性 的 ， 因 为 它 的 不 对 称 
的 表面 分 布 不 同 。 它 具有 重要 历史 意义 ， 是 由 路 易 斯 ， 巴 斯 德 (1822—1895) 发 
现 的 第 一 个 具有 手 性 结构 的 有 机 分 子 ! 。 巴 斯 德 很 有 天 分 ， 在 许多 领域 都 是 先驱 
型 的 实验 科学 家 ， 在 他 事业 的 早期 他 分 析 了 通常 沉积 在 酒 桶 底部 的 晶体 ， 它 被 
称 为 酒 石 ， 已 知 是 由 酒石酸 盐 构成 的 。 他 发 现在 实验 室 合成 时 ， 这 些 盐 可 以 结晶 
成 如 图 7.1 所 示 的 两 种 镜像 形式 ， 但 在 酿酒 过 程 中 只 能 自然 形成 其 中 一 种 形式 。 
这 在 最 初 似乎 是 矛盾 的 ， 因 为 这 两 种 结晶 具有 相同 的 化 学 方程 式 ， 但 巴 斯 德 具 有 
洞察 力 ， 在 偏振 光 及 其 与 物质 的 相互 作用 基础 上 设计 他 的 实验 ， 偏 振 光 及 相关 现 
象 是 在 17 世纪 和 18 世纪 早期 被 发 现 的 。 

如 果 我 们 认为 光 是 一 种 电磁 场 的 波动 ， 其 振动 平面 互相 垂直 ， 且 与 传播 方 
向 垂直 (图 7.2A， 分 别 为 H 和 玉 )， 当 光 没 有 被 过 滤 时 ， 这 种 振动 将 在 无 数 
个 平面 内 发 生 (图 7. 2B， 沿 这 条 线 上 的 一 点 看 ) 。 但 是 ， 当 光线 穿 过 矿物 方 解 
石 透 明 的 晶体 时 ， 人 们 发 现 它 将 偏振 到 一 个 平面 上 〈 图 7. 2 C) 。 当 通过 特定 
的 “旋光 性 ”物质 时 ， 还 发 现 这 种 偏振 光平 面 能 够 旋转 。 通 过 对 酒石酸 晶体 进 
行 实验 ， 巴 斯 德 论 证 出 ， 只 有 天 然 的 、 单 手 性 的 酒石酸 晶体 溶液 能 够 旋转 偏振 
光 ， 而 其 两 种 形式 的 混合 物 却 不 行 。 在 做 这 个 实验 的 同时 ， 他 得 出 两 个 意义 深 
THEA: 不 仅 只 有 晶体 ， 有 机 物 分 子 都 可 能 具有 两 种 空间 结构 ， 而 地 球 上 的 
生物 分 子 只 有 单 手 型 一 一 这 就 是 说 ， 它 们 具有 相同 手 性 ， 或 按 后 来 的 定义 说 ， 
具有 同 手 型 。 


图 7.2 光 的 电磁 矢量 及 其 运动 和 方向 。 


7.2 有 机 物 的 手 性 不 对 称 与 生物 学 的 同 手 型 


正如 我 们 现在 所 知 ， 实 际 上 ， 手 性 最 普遍 且 最 有 趣 的 例子 由 含 碳 O 化 合 
物 显示 出 来 。 这 种 元 素 有 4 个 结合 价 ， 其 空间 分 布 是 这 样 : 分 子 中 的 C 可 以 被 
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看 做 是 一 个 常见 的 四 面体 ，C 在 中 间 ，4 个 结合 基 团 作为 顶点 (图 7.1 C, D). 
当 所 有 这 些 基 团 都 不 同时 ，C 成 为 非 对 称 的 〔C* )， 会 这 种 磋 原 子 的 分 子 为 手 性 
的 ， 即 它们 可 以 以 两 种 “ 竹 的 ”形式 存在 ， 称 为 对 映 异 构 体 。 手 性 分 子 的 对 映 异 
构 体 具有 对 应 的 化 学 性 质 ， 与 非 手 性 分 子 和 结构 作用 时 是 等 价 的 。 但 是 ， 由 于 其 
手 性 碳 取代 基 不 同 的 空间 分 布 〈 构 型 ) 和 其 电子 的 不 同 极 化 性 等 限制 ， 它 们 不 具 
有 相同 的 物理 化 学 性 质 。 例 如 ， 手 性 分 子 的 两 种 对 映 异 构 体 的 溶液 将 以 相反 方向 
旋转 偏振 光 ， 只 有 当 它们 的 量 相等 时 ， 才 可 以 抵消 彼此 的 影响 ， 深 液 不 旋光 GX 
种 对 映 有 异 构 体 的 等 量 溶液 被 称 为 外 消 旋 的 ， 由 巴 斯 德 对 合成 酒石酸 的 分 析 得 到 ) 。 
图 7. 1D 给 出 了 甘油 醛 的 Fisher 投影 式 ， 甘 油 醛 是 最 简单 的 手 性 糖 类 ， 其 对 映 异 
构 体 习惯 上 定义 为 了 D 型 和 工 型 ， 分 别 来 自 对 偏振 光 的 右 旋 和 左旋 。 在 定义 其 他 
糖 类 和 氨基 酸 的 对 映 异 构 体 时 ， 也 把 甘油 醋 作 为 参考 物 。 

对 映 异 构 体 间 有 一 个 不 同 点 ， 由 上 述 性 质 衍生 出 来 ， 且 对 于 生物 化 学 最 为 重 
要 ， 即 它们 与 其 他 手 性 分 子 的 反应 是 不 同 的 。 即 使 是 相同 化 合 物 ， 对 映 异 构 体 遇 
到 对 映 异 构 体 的 相同 或 相反 构 型 时 ， 其 行为 不 同 。 举 例 来 说 ，L 型 氨基 酸 与 其 L 
型 或 了 D 型 对 映 异 构 体 的 相互 作用 /反应 不 同 ， 其 DD 和 DL 复合 物 的 能 量 不 同 。 

再 次 用 手 进行 类 比 可 能 有 所 帮助 。 若 不 考虑 它们 通常 在 长 度 上 的 不 同 ， 左 手 
和 右手 在 拿 起 一 个 对 称 物 体 〈 如 球 ) 的 时 候 作 用 是 相同 的 。 但 是 ， 当 面 对 一 件 手 
性 物体 时 ， 如 男 一 只 手 或 者 一 个 旋转 的 阀门 ， 左 手 和 右手 就 会 对 这 些 物 体 的 两 种 
手 性 形式 感觉 出 不 同 的 难 易 程 度 。 

因此 有 必要 说 ， 手 性 是 分 子 及 物体 相互 作用 的 性 质 ， 正 因为 如 此 ， 它 成 为 生 
命 分 子 的 必要 条 件 。 由 于 现存 的 生物 都 基于 碳化 学 *， 以 及 碳 能 与 自身 或 其 他 原 
子 成 键 的 独特 能 力 ， 在 组 成 生物 圈 的 无 数 有 机 化 合 物 中 ， 许 多 化 合 物 都 具有 至 少 
一 个 非 对 称 碳 。 而 且 ， 如 巴 斯 德 发 现 的 ， 现 存 生命 对 手 性 化 合 物 有 精确 的 应 用 ， 
用 单 手 型 的 单 体 ， 如 L 型 氨基 酸 和 D 型 糖 构建 高 聚 物 ， 如 蛋白 质 、RNA、 
DNA、 多 糖 。 许 多 代谢 活动 也 依赖 于 精确 的 手 性 相互 作用 ， 结 果 是 手 性 构 型 决 
定 了 我 们 体内 及 与 环境 之 间 的 许多 化 学 通信 ， 后 者 包括 药物 治疗 的 效果 。 关 于 药 
物 治疗 有 无 数 的 例子 ， 有 悲剧 的 ， 在 20 世纪 60 年 代 早期 ， 当 一 个 怀孕 的 女人 只 
吃 下 了 镇 定 药物 的 一 种 对 映 异 构 体 时 ， 导 致 了 胎儿 的 不 正常 发 育 ， 也 有 有 趣 的 ， 
比如 化 合 物 熙 二 烯 的 R 型 闻 起 来 像 柠檬 -橘子 ， 而 S 构 型 的 对 映 异 构 体 则 像 藏 葛 
L 只 有 糖 和 氨基 酸 使 用 D 和 工 标 记 ， 而 所 有 其 他 有 机 化 合 物 都 用 R 型 和 S 型 表 
示 ， 来 自 拉丁 文 rectus (47) 和 sinister ( 左 )*]。 

生物 分 子 的 这 种 手 性 相同 性 ， 称 为 同 手 型 (homochirality) ， 就 我 们 所 知 对 
生命 是 必需 的 。 如 果 我 们 认定 生命 依赖 于 其 高 事物 的 功能 〈 见 第 6 章 )， 那 么 就 
很 容易 理解 这 种 必需 。 这 是 由 于 生物 高 聚 物 的 活性 依赖 于 其 空间 结构 ， 而 它 超 结 
构 的 功能 特异 性 由 其 单 体 分 子 的 同 手 型 决定 。 现 存 生物 中 ， 蛋 白质 和 DNA 的 螺 
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旋 ， 蛋 白质 可 能 形成 的 折 倒 ， 以 及 底 物 和 酶 的 锁定 结合 ， 都 要 归功 于 单 手 性 的 单 
体 。 若 生物 高 聚 物 以 不 同 的 手 性 形式 组 成 ， 生 命 还 能 行使 其 功能 吗 ? 例如 ， 若 不 
是 同 手 型 ，D 型 和 L 型 氨基 酸 能 共同 构成 蛋白 酶 吗 *? 只 要 蛋白质 序列 仍 以 精确 、 
可 复制 的 方式 被 决定 ， 正 如 现在 的 酶 中 的 L 型 氨基 酸 一 样 ， 那 么 我 们 应 该 可 以 
假设 ，D 型 和 L 型 单 体 也 能 够 产生 一 些 精确 和 合适 的 空间 结构 ， 具 有 能 够 行使 
功能 的 ， 与 靶 分 子 匹配 的 活性 位 点 。 比 起 现在 的 同 手 型 结构 ， 构 建 这 样 的 结构 可 
能 更 不 经 济 ， 但 也 没有 理由 认为 它们 会 破坏 生命 系统 。 但 是 ， 由 DNA 给 出 的 基 
本 例子 来 看 (框图 7.1) ， 事 情 并 不 总 是 这 样 。 这 种 生物 高 聚 物 由 双 链 分 子 拧 成 
螺旋 构成 ， 每 条 链 含 D 型 糖 磷酸 重复 骨架 ， 其 上 连接 着 精确 互补 的 4 种 碱 
基 一 一 腺 叶 叭 、 胸 腺 喀 啶 、 胞 喀 喧 和 岛 野 叭 ， 这 些 碱 基 在 双 链 间 彼 此 以 氧 键 连 
接 ， 维 持 螺旋 的 完整 性 。 改 变 沿 链 任何 一 个 糖 的 手 性 都 将 破坏 这 种 特定 次 序 和 互 
补 ， 没 有 形成 双 链 结构 的 可 能 。 由 于 生命 过 程 的 基础 与 DNA 相关 ， 如 转录 和 复 
制 ， 有 赖 于 这 种 特定 结构 的 维持 ， 它 的 任何 改变 都 将 同时 妨碍 它 的 功能 。 因 此 ， 
以 我 们 对 生命 的 了 解 ， 我 们 不 得 不 得 出 结论 ， 对 地 球 生物 分 子 而 言 ， 同 手 型 是 个 
必要 特点 。 
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框图 7.1 DNA Ñ RNA RHEA HH [el FB GE 79 RE BE RE CONSE. HEERA 
键 ， 维 持 螺 旋 的 完整 性 。 


7.3 对 地 球 上 同 手 型 起 源 的 假设 
这 种 同 手 型 是 怎样 起 源 的 ? 同 手 型 对 生命 的 起 源 和 CD 发 展 是 不 可 或 缺 的 
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吗 ? 它 开始 时 是 广泛 存在 还 是 有 限 存 在 的 ? 这 些 太空 生物 学 问题 都 是 自从 巴 斯 德 
以 来 大 家 就 开始 争论 的 ， 并 且 与 生命 起 源 相 关 的 问题 一 样 ， 仍 然 是 个 谜 。 关 于 生 
命 和 非 生命 的 理论 都 已 被 提出 *。 关 于 生命 的 理论 认为 ， 生 命 从 非 手 性 的 和 (或 ) 
外 消 旋 分 子 形成 ， 经 历 了 时 间 过 程 ， 手 性 选择 发 展 并 进化 了 ; 而 非 生命 的 理论 认 
为 ， 在 地 球 生命 产生 之 前 ， 转 向 同 手 型 的 趋势 在 非 生命 化 学 进化 中 是 固有 的 《在 
陨石 氨基 酸 中 发 现 了 LL 型 对 映 体 过 量 ， 这 支持 了 后 者 ， 尽 管 没 有 证 明 - 一 见 第 6 
E), 


图 7.3 “正确 ”和 “错误 ”的 握手 。 


关于 生命 的 理论 天 生 就 难以 证 明 ， 这 是 因为 围绕 生命 起 源 及 养育 它 的 早期 地 
球 环境 ， 都 具有 不 确定 性 。 要 提出 一 个 向 同 手 型 进化 的 途径 ， 其 基本 原则 是 ， 氨 
基 酸 和 糖 在 水 中 都 很 容易 外 消 旋 “， 而 初始 时 少量 的 对 映 体 过 量 极 易 丧 失 ， 除 非 
生命 本 身 发 展 出 了 产生 手 性 相同 性 的 机 制 "。 在 这 里 应 该 提 到 ， 带 有 对 映 体 过 量 
的 陨石 氨基 酸 不 会 外 消 旋 ， 是 因为 它们 缺乏 与 羧基 相 邻 的 HE， 而 它 在 水 中 的 移 除 
和 再 插入 将 导致 外 消 旋 的 产生 。 已 经 用 非 手 性 核酸 类 似 物 建 立 了 一 个 实验 室 模 
型 ， 可 以 线性 携带 一 列 碱 基 并 形成 螺旋 结构 ' 。 

非 生物 理论 面临 着 另 一 个 问题 ， 除 了 已 提 到 过 的 陨石 氨基 酸 中 的 对 映 体 过 
量 ， 在 地 球 生物 圈 之 外 还 没有 测 出 过 分 子 不 对 称 性 。 因 而 ， 前 生物 起 源 的 同 手 型 
假说 就 得 要 么 依赖 于 陨石 和 车 星 对 早期 地 球 的 大 量 外 源 物质 的 传递 〈 见 第 6 BE), 
要 么 就 假设 ， 既 有 对 称 性 的 破坏 ， 又 有 这 种 内 在 不 平衡 性 的 扩大 。 后 面 这 组 假设 
需要 得 到 决定 其 偶然 性 或 必然 性 的 内 在 原因 ， 其 中 一 些 已 在 下 面 的 段落 中 列 出 。 

最 吸引 人 且 显 然 最 普 适 的 想法 是 : 手 性 分 子 的 对 映 异 构 体 之 间 有 一 个 内 在 的 
能 量 差 ， 这 在 理论 和 分 析 研 究 中 已 经 提出 过 了 。 如 前 所 述 ， 手 性 分 子 有 相同 的 化 
学 性 质 ， 即 由 电磁 力 驱动 的 分 子 的 运动 和 相互 作用 ， 不 因 空间 映像 的 不 同 而 不 
同 ， 其 镜像 发 生 反应 的 可 能 性 是 相等 的 。 但 是 ， 有 人 发 现 '， 这 对 分 子 的 原子 内 
水 平 上 所 有 已 知 作用 力 都 是 不 适用 的 ， 如 重力 、 前 面 提 到 的 电磁 力 、 强 核 力 (已 
知 最 强 的 力 保持 原子 核 为 一 整体 ) 和 弱 核 力 。 

在 弱 核 力 中 较 弱 的 力 里 ， 发 现 了 手 性 趋势 : 其 最 广为人知 的 效应 就 是 在 放射 
性 训 变 中 产生 的 B 射线 ， 这 些 射 线 里 含 左旋 的 电子 比 右 旋 的 要 多 。 

这 个 发 现 被 解释 成 分 子 的 对 映 异 构 体 不 能 具有 完全 相等 的 能 量 ， 这 产生 出 
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件 。 这 种 手 性 相同 性 对 地 球 生命 是 必需 的 ， 而 地 球 生命 的 开始 可 能 也 有 助 于 同 手 
型 的 发 端 。 进 行 同 手 型 来 源 的 探寻 对 太空 生物 学 具有 重要 意义 。 


注释 


(a) 有 机 物 一 般 是 指 碳化 学 ， 但 实际 上 ， 该 名 词 是 来 源 于 18 世纪 的 概念 ， 
即 只 有 活 的 生命 体系 才 可 以 产生 这 些 体系 所 含 的 化 合 物 。 

(b) 有 机 化 合 物 的 绝对 构 型 具有 “程序 法 则 ”，Q@DC* 上 的 4 个 取代 基 的 级 别 
(图 7. 1D) 由 其 原子 序数 确定 序数 越 低 ， 级 别 越 低 )，Q@@) 对 手 性 分 子 进行 象征 性 
的 空间 定位 ， 只 要 从 级 别 最 低 的 碳 键 向 下 看 [将 看 到 剩 下 的 三 个 取代 基 以 不 对 称 C 
原子 (CU ) 为 中 心 呈 轮 辐 状 辐射 ]，@ 现在 若 将 取代 基 由 最 高 级 向 最 低级 连 线 ， 
其 路 径 道 时 针 方 向 的 为 S 型 ( 左 ，sinister) ， 顺 时 针 方 向 为 及 型 〈 右 ，rectus) 。 

O 由 于 电子 向 邻近 的 氧 原子 偏离 ， 在 水 中 倾向 失去 一 个 H* ， 临 近 羧 基 的 
碳 原子 具有 微弱 酸性 ， 形 成 的 离子 可 以 再 获得 一 个 了 H， 这 个 过 程 可 能 导致 构 型 
改变 。 经 过 一 定时 间 和 合适 的 条 件 ， 这 个 过 程 会 导致 外 消 旋 混合 物 的 产生 。 
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(D 对 对 映 异 构 体 间 能 量 差 的 解释 〔 称 破 缺 能 量 差 或 PVE)， 来 源 于 一 个 统 
一 了 电磁 和 弱 力 的 物理 理论 。 由 该 理论 可 知 ， 这 个 力 能 够 同时 与 核 和 电子 相互 作 
用 , 产生 “ 左 ” 和 “ 右 ” 的 区 别 *。 
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8 早期 地 球 


James F. Kasting 


8.1 引言 


要 理解 生命 起 源 ， 就 有 必要 了 解 早 期 地 球 的 环境 ， 即 使 是 “ 泛 种 论 ” 的 观 
点 一 一 生命 是 在 其 他 地 方 起 源 之 后 转移 到 地 球 ， 这 个 结论 也 仍然 成 立 。 就 算 按 照 
这 种 有 些 极端 的 观点 ， 要 想 预 测 生命 到 达 这 里 后 是 如 何 适 应 的 ， 也 需要 去 了 解 地 
球 早期 的 环境 是 什么 样子 的 。 较 传统 的 模型 认为 生命 在 地 表 某 处 起 源 ， 那 么 对 地 
表 的 了 解 就 更 为 重要 了 。 在 这 里 ， 我 们 回顾 一 下 目前 关于 地 球 及 其 大 气 和 海洋 起 
源 的 认识 ， 然 后 讨论 关于 早期 大 气 的 组 成 和 环境 ， 有 哪些 是 已 知 的 ， 哪 些 是 未 知 
的 ， 最后， 我 们 简要 涉及 早期 生命 对 大 气 的 影响 。 最 后 这 个 话题 与 前 生物 进化 没 
有 直接 关联 ， 但 是 它 与 全 局 相关 ， 因 为 探索 生命 起 源 的 最 好 方法 之 一 就 是 追溯 到 
最 时 的 有 机 物 ， 而 要 做 到 这 点 ， 我 们 需要 知道 它们 与 其 所 在 的 世界 是 如 何 相互 作 
用 的 。 


8.2 地 球 与 其 大 气 、 海 洋 的 形成 
8.2.1 历史 回顾 


对 研究 生命 起 源 的 学 者 来 说 ， 早 期 大 气 和 海洋 的 性 质 一 直 是 他 们 感 兴趣 的 话 
题 ， 关 于 这 个 问题 ， 很 早 就 有 的 一 些 看 法 仍然 受到 重视 。 我 们 可 以 从 俄罗斯 生物 
学 家 A. I Oparin 的 书 开始 ， 这 本 书 最 早 于 1924 年 在 俄罗斯 出 版 ， 后 来 在 1938 
年 有 了 英国 版 *'。 类 似 的 观点 来 自 1929 4E J.B.S Haldane 在 英国 出 版 的 书 ， 因 此 
后 来 关于 生命 起 源 和 早期 地 球 性 质 的 模型 常 被 称 为 “Oparin-Haldane” 假 说 。 在 
这 个 模型 中 ， 太 阳 和 男 一 颗 恒 星 的 近 距 碰撞 喷射 出 的 过 热气 体 凝 缩 而 形成 了 早期 
地 球 一 一 这 个 机 制 现在 认为 基本 是 不 可 能 的 。 这 个 模型 预测 ， 地 球 最 早 的 大 气 是 
高 度 还 原 性 的 ， 也 就 是 说 ， 它 富 含 氧气 (H:), Mi (CHO. AA (NH;)。 在 
这 些 气 体 中 ， 任 何 一 个 都 能 与 氧气 反应 。 在 Oparin 模型 中 ， 早 期 大 气温 度 很 高 ， 
大 气 中 的 热能 使 这 些 还 原 性 的 气体 相互 反应 ， 形 成 一 层 厚 厚 的 浆 状 物 ， 或 有 机 化 
合 物 的 “ 汤 ”， 认 为 生命 就 是 在 其 中 出 现 的 。 

虽然 Oparin 关于 地 球形 成 的 理论 后 来 看 起 来 不 能 让 人 信服 ， 但 是 他 关于 初 
期 高 度 还 原 性 大 气 的 模型 几 年 后 还 是 得 到 了 支持 ， 即 来 自 芝 加 哥 大 学 的 地 球 化 学 
家 Harold Urey 及 他 即将 毕业 的 学 生 Stanley Miller (在 写 这 一 章 期 间 ， 米 勒 不 
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幸 去 世 了 。 我 们 这 些 认识 他 的 人 将 会 非常 想念 他 ) 。Urey 是 一 位 知名 的 地 球 化 学 
家 ， 他 的 研究 兴趣 包括 对 木星 和 土星 的 光谱 分 析 。Urey 从 这 些 观 察 证 明了 这 些 
大 行星 的 大 气 中 富 含 甲烷 和 氮气 。 他 也 提 到 ， 这 些 行星 非常 大 且 重 ， 它 们 实际 上 
保留 了 其 形成 过 程 中 获得 的 所 有 原始 氨 。 相 反 ， 较 小 的 行星 ， 如 地 球 、 金 明和 火 
星 ， 则 将 氧 散 失 到 空间 中 ， 这 使 得 它们 的 氧化 性 随时 间 而 增强 ，Urey 推论 说 ， 
在 地 球 还 未 失去 氧 之前， 其 大 气 应 类 似 木星 和 土星 。 因 此 ， 当 他 的 毕业 生 米 勒 提 
出 研究 放电 作用 (模拟 闪电) 对 这 样 的 大 气 混 合 物 的 影响 并 把 它 作为 博士 论文 
Ef, Urey 让 他 尽管 去 做 。 剩 下 的 故事 就 广为人知 了 : 米 勒 的 实验 得 到 了 大 量 令 
人 信服 的 前 生物 有 机 化 合 物 ， 包 括 氨 基 酸 和 核酸 "， 并 且 “Miller-Urey” 关 于 生 
命 起 源 的 模型 在 科学 文献 和 流行 科学 意识 中 都 占据 了 稳固 地 位 。 

但 是 ， 几 乎 与 此 同时 ， 另 一 位 地 球 化 学 家 William Rubey 建立 了 地 球 大 气 起 
源 的 不 同 模型 。Rubey 研究 了 现代 火山 口 散发 的 气体 的 组 成 ， 他 发 现 它们 主要 
由 CO, 和 H;O 组 成 ， 而 不 是 CH, 和 NH;. 如 果 如 所 想 的 一 样 ， 地 球 大 气 由 火 
山口 放 气 形成 ， 如 果 火 山 气 体 组 成 保持 不 变 ， 那 么 最 早 的 大 气 应 被 CO; 和 N; X 
导 ， 而 不 是 CH MNH: (N: 在 现代 火山 口 放 气 中 很 难 被 测 到 ， 这 是 因为 很 难 将 
火山 口 的 N; 与 空气 进行 区 分 ， 但 Rubey 的 理论 预测 ， 碳 和 和 毛 都 应 以 较 氧 化 的 状 
态 被 放出 ) 。 

Rubey 的 理论 后 来 被 其 他 工作 者 详细 阐述 ， 尤 其 是 Heinrich Holland 和 
James Walker, Holland 建立 了 一 个 二 阶 模型 ， 认 为 火山 气体 最 初 还 原 性 较 强 ， 
后 来 在 地 核 形 成 后 ， 氧 化 性 较 强 。 我 们 现在 确信 ， 地 核 是 在 星体 增长 过 程 中 形成 
的 《〈 见 下 一 节 )， 因 此 Holland 的 高 度 还 原 性 的 “第 一 阶段 ”可 能 并 不 存在 (或 
者 即使 它 存在 也 是 因为 不 同 的 原因 ) 。Walker 在 他 的 论文 和 书 中 ! 建立 了 现在 称 
为 弱 还 原 性 的 早期 大 气 模 型 。 在 他 看 来 ， 早 期 大 气 主要 是 CO, MN, A Rubey 
提出 的 一 样 ， 但 至 少 在 地 面 上 仍 缺 乏 自 由 的 O ATA Ha 以 100~1000 ppmv 
《 百 万 分 单位 体积 ) 的 浓度 存在 。 将 火山 口 放出 的 微量 氧气 和 逃逸 到 空间 中 的 氢 
进行 抵消 ，Walker 估计 了 H: 的 丰 度 。 这 种 平衡 大 气 氢 收 支 或 氧化 还 原 收 支 的 
想法 ， 对 了 解 早期 大 气 组 成 是 非常 关键 的 ， 我 们 在 下 面 将 回 到 这 一 点 。 

如 果 Walker 是 对 的 ， 早 期 大 气 只 有 弱 还 原 性 ， 那 么 我 们 关于 生命 如 何 形成 
的 观点 就 需要 改变 了 。Miller-Urey 类 型 的 前 生物 化 合 物 合成 在 这 样 的 大 气 中 效 
率 将 非常 低 '。 在 弱 还 原 性 大 气 中 ， 可 能 通过 光化学 合成 小 分 子 ， 如 甲 醋 
(HzCO) 和 和 氢 氰 酸 (HCN)'*n ,但 是 形成 复杂 有 机 化 合 物 ， 如 和 氨基酸 和 核酸 的 
速率 将 非常 低 。 意 识 到 了 Miller-Urey 模型 关于 生命 起 源 的 这 个 问题 ， 许 多 研究 
者 提出 了 不 同 的 模型 。 在 这 些 模 型 中 ， 非 常 突 出 的 是 “路 汽 孔 ” 模 型 ， 认 为 生命 
起 源 于 洋 中 着 热 液 循环 系统 中 合成 的 还 原 性 有 机 化 合 物 ， 以 及 “空间 起 源 ” 模 
型 ， 认 为 复杂 有 机 物 来 自 于 陨石 和 星际 间 人 尘埃 粒子 (DP) 的 组 分 。 
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8.2.2 通过 小 行星 体 的 撞击 放 气 形成 大 气 


我 们 对 早期 大 气 组 成 的 了 解 有 多 正确 ? 我 们 真 的 知道 早期 大 气 就 是 弱 还 原 性 
的 吗 ? 而 且 ， 如 果真 是 这 样 ， 这 又 意味 着 什么 ? 

对 这 些 问 题 的 确切 回答 仍 非常 不 明确 ， 这 是 因为 地 球 的 形成 是 一 个 复杂 的 过 
程 。 也 许 最 重要 的 是 ， 大 气 最 初 可 能 不 是 来 源 于 火山 的 放 气 。 在 Rubey 的 时 代 ， 
人 们 认为 地 球 是 小 行星 体 的 缓慢 增长 ‘accretion〉 形 成 的 《增长 是 用 来 命名 环绕 
年 轻 恒星 的 小 国体 天 体 彼 此 碰撞 ， 黏 到 一 起 形成 较 大 天 体 的 过 程 )。 我 们 现在 相 
当 肯 定 ， 不 是 这 样 的 。 实 际 情况 是 ， 地 球形 成 得 相当 快 ， 在 几 千 万 年 间 就 形成 
了 ， 而 其 增长 后 期 ， 牵涉 了 与 月 亮 大 小 类 似 ， 或 者 其 至 更 大 的 小 行星 体 的 撞击 
(月 球 的 质量 约 为 地 球 的 1/80)。 实 际 上 ， 月 球 自身 的 形成 ， 就 可 能 是 因为 火星 
大 小 的 天 体 ， 质 量 至 少 为 地 球 1/10 的 天 体 撞击 形成 的 ， 也 可 能 是 这 个 质量 的 
两 倍 。 

巨大 的 小 行星 体 撞击 一 颗 形 成 中 的 行星 表面 ， 会 释放 相当 可 观 的 能 量 ， 其 中 
一 些 能 量 将 用 于 熔化 地 球 表 面 。 实 际 上 ， 有 确凿 的 地 球 化 学 证 据 ， 能 够 证 明 地 球 
早期 历史 中 存在 过 一 个 或 多 个 岩浆 的 海洋 。 这 样 广泛 的 熔化 可 能 使 金属 铁 从 熔化 
的 硅 酸 盐 中 分 离 出 来 ， 从 而 渗透 下 去 ， 形 成 地 核 〈 我 们 现在 之 所 以 认为 核 的 形成 
与 行星 的 形成 是 同时 的 ， 这 是 原因 之 一 。 由 核 形 成 的 多 种 地 化 指示 物 ， 如 钨 的 同 
位 素 *”， 可 得 到 类 似 结果 )。 擅 击 天 体 散失 的 能 量 可 能 更 大 ， 因 此 较 大 的 小 行星 
可 能 在 撞击 时 被 燕 发 掉 了 。 它 们 所 含 的 任何 挥发 性 物质 将 因此 直接 注 人 大 气 〈 挥 
发 性 物质 为 一 些 化 合 物 ， 如 HO, CH, ANH, RAR. AMRA DR 
发 )， 这 个 过 程 被 称 为 撞击 放 气 。 撞 击 放 气 在 地 球 大 气 和 海洋 形成 的 过 程 中 ， 几 
平一 定 起 了 重要 作用 。 但 是 ， 海 洋 并 没有 马上 形成 。 由 于 地 球 表 面 极 热 ， 水 最 初 
应 处 于 燕 汽 形式 ， 形 成 了 浓密 的 燕 汽 大 气 ， 其 表面 压力 比 现在 高 10 倍 ， 甚 至 
100 fi^, 

但 大 气 形成 的 过 程 是 更 加 复杂 的 。 许 多 挥发 性 化 合 物 ， 包 括 水 ， 在 硅 酸 盐 熔 
浆 中 是 可 溶 的 ， 而 且 若 原始 地 球 很 小 ， 到 来 的 撞击 物 是 不 会 被 完全 蒸发 的 。 这 
样 ， 一 些 水 及 其 他 挥发 性 物质 将 加 入 形成 中 的 地 球 ， 后 来 被 火山 放 气 释放 出 来 。 
在 伸展 的 洋 中 湖 中 ， 观 察 到 有 原始 的 〈 非 放射 性 成 因 的 )*He 被 放出 ， 证 实 了 这 
个 猜测 ， 因 此 ，Rubey 至 少 是 部 分 正确 的 。 此 外 ， 大 撞击 还 可 以 通过 直接 把 大 气 
吹 到 空间 中 将 它 移 除 ， 这 个 过 程 称 为 冲击 侵 刨 。 要 确定 撞击 物 是 否 促 进 了 挥发 性 
物质 的 积累 或 散失 是 一 个 难题 。 举 例 来 说 ， 形 成 月 球 的 撞击 可 能 吹 掉 了 地 球 所 有 
预先 存在 的 大 气 和 海洋 ， 需 要 整个 形成 过 程 重新 开始 。 令 人 惊异 的 是 ， 如 果 撞 击 
发 生 的 时 候 海 洋 处 于 凝聚 态 ， 吹 掉 的 过 程 将 最 为 有 效 ， 这 是 因为 撞击 产生 的 冲击 
波 将 有 效 转化 为 能 量 ， 蒜 发 掉 水 ， 使 过 热 蒸汽 将 其 上 的 大 气 气体 吹 走 ”。 
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撞击 产生 的 大 气 的 组 成 是 什么 呢 ? FERRE. EHRE ERTE EUN 
子 组 成 ， 如 H;、H;:O、CO、NO 和 N;。 但 随 着 撞击 云 的 降温 ， 较 大 的 分 子 将 会 
更 具 热 动力 学 优势 。 撞 击 云 自身 将 成 为 高 度 还 原 性 的 环境 ， 可 能 足以 使 碳 转化 为 
CH4 。 这 对 于 那些 被 埋 得 很 浅 而 没有 营 发 的 较 小 撞击 物 也 是 成 立 的 & ， 可 能 产生 
的 CH, 的 量 最 初 大 得 情人 。 现 在 地 球 表面 碳 的 总 量 ， 包 括 含 碳 岩 石 ， 约 和 金星 
一 样 ， 足 以 产生 分 压 为 60—80bars 的 CO, (金星 的 CO。 分 压 为 90bars) 。 如 果 这 
些 碳 最 初 都 多 数 以 CH 存在 ，CH 分 压 理论 上 应 能 达到 20~30bars (与 CO; E 
较 ，CH 分 子 质量 较 低 ， 需 约 除 以 3 来 进行 补偿 ) 。 这 种 估计 差不多 是 偏 高 的 ， 
因为 部 分 来 自 撞击 物 的 碳 最 初 会 形成 CO 和 CO, mA CH, 很 快 就 会 经 光化学 
反应 开始 消耗 ， 其 中 一 些 将 被 氧化 为 CO 和 CO, ， 而 另 一 些 可 能 聚合 形成 更 高 级 
的 碳 氢 化合 物 。 即 使 这 样 ， 似 乎 很 明显 的 是 ， 随 着 星体 增长 和 其 后 的 大 撞击 ， 仍 
有 大 量 的 CH, 会 保留 下 来 。 

这 将 给 我 们 带 来 一 个 难题 ; 在 地 球 的 早期 历史 中 大 撞击 的 频率 是 多 少 ?如 专 
题 8. 1 中 所 述 ， 我 们 不 知道 这 个 问题 的 答案 ， 因 为 这 取决 于 还 没有 解决 太阳 系 
最 初 的 几 亿 年 间 陆 地 行星 所 经 历 的 磁 撞 率 。 因 此 ， 关 于 那 时 大 气 的 情况 ， 很 难得 
到 确切 的 结论 。 在 下 一 节 中 ， 我 们 将 概述 什么 是 我 们 所 知道 和 不 知道 的 。 
专题 8.1 大 撞击 是 持续 的 ， 还 是 一 次 性 爆发 ? 

自从 NASA“ 阿 波 罗 ” 人 类 登 月 计划 (1969—1973 年 ) 以 来 ， 科 学 家 们 就 知道 ， 月 
亮 上 许多 岩石 的 年 龄 为 3. 8 一 3. 9 Ga， 这 最 初 被 解释 为 撞击 物 的 一 次 爆发 ， 它 们 都 在 那 段 
时 间 附 近 抵 达 ， 被 称 为 晚期 大 冲撞 。 休 斯 敦 月 球 及 行星 研究 所 的 Graham Ryder 是 这 个 理 
论 的 带头 支持 者 ， 他 坚持 着 这 个 观点 直到 去 世 7 。 但 是 ， 由 于 已 知 地 球 的 膨胀 是 在 4. 4 
Ga 左右 或 更 早 的 时 间 进 行 的 ， 后 来 的 理论 家 们 很 难 理解 这 样 的 撞击 发 生 于 地 球 进化 相对 
较 晚 的 时 期 (U-Pb 对 陨石 进行 的 年 代 测 定 ， 对 早期 太阳 星云 的 年 龄 一 律 给 出 了 4. 55 Ga 
的 结果 ， 我 们 认为 地 球 通过 增长 作用 的 形成 是 在 那 之 后 一 亿 年 内 完成 的 ) 。 因 此 ， 修 正 主 
义 者 认为 ， 在 4.5 Ga 和 3.8 Ga 的 整 段 时 间 内 ， 存 在 一 个 晚 重 撞击 期 ， 期 间 在 主要 的 增长 
时 期 之 后 ， 撞 击 流 以 指数 方式 逐渐 减 小 。 如 果 是 这 样 ， 那 么 这 种 不 断 的 、 偶 发 的 外 来 物 
体 流 可 能 在 整个 早期 历史 中 会 影响 到 大 气 的 组 成 。 

但 是 ， 在 最 近 两 年 ， 一 个 新 的 太阳 系 形成 的 动力 学 模型 为 原先 晚 重 撞击 期 的 “爆发 ” 
理论 提供 了 支持 &1 。 这 个 模型 有 时 被 称 为 Nice 模型 ， 因 为 该 理论 的 一 些 工作 者 的 实验 
室 位 于 法 国 南部 Nice 市 附近 《这 个 城市 的 名 字 发 音 为 “neese”， 而 不 是 “nice”)。 这 些 作 
者 利用 复杂 的 天 体 机 制 编码 来 模拟 行星 增长 过 程 的 后 期 阶段 。 在 模拟 开始 时 ， 他 们 利用 
一 群 基本 上 平均 分 杞 的 月 亮 大 小 的 行星 体 ， 然 后 计算 它们 彼此 之 间 的 重力 作用 和 它们 形 
成 行星 时 的 碰撞 。4 颗 大 行星 一 一 木星 、 土 星 、 天 王 星 和 海王 星 ， 被 认为 在 模拟 开始 时 完 
全 形成 ， 但 是 它们 所 处 的 位 置 与 现在 的 轨道 半径 不 同 。 在 模型 中 ， 木 星 形成 的 位 置 距 太 
阳 比 现在 略 远 ， 而 土星 则 略 近 。 天 王 星 和 海王 星 被 认为 是 紧 挨 着 土星 轨道 的 ， 海王 是 距 
太阳 比 天 王 星 更 近 (这 与 今天 的 情况 相反 )。 所 有 这 些 假设 都 是 可 能 的 ， 即 使 它们 不 可 能 
是 形成 现在 太阳 系 的 唯一 起 始点 。 
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模拟 得 到 的 结果 很 有 趣 ， 并 且 可 能 与 实际 上 发 生 的 非常 接近 。 由 于 与 较 小 的 行星 体 
之 间 的 重力 相互 作用 ， 在 这 个 过 程 中 木星 向 内 迁移 ， 而 土星 向 外 迁移 。 在 3.9 Ga 左右 的 
某 一 时 段 ， 土 星 与 木星 经 历 了 2 : 1 共振 ， 即 士 星 的 轨道 周期 恰好 为 木星 的 两 倍 《 这 只 比 
现在 略 大 )。 这 种 共振 促使 这 两 颖 行星 进入 高 度 偏心 〈 椭 贺 ) 轨道 ， 而 它 又 反 过 来 影响 了 
两 颗 质量 较 小 的 大 行星 一 一 天 王 星 和 海王 星 。 这 两 颗 行星 都 被 推 离 太阳 ， 海 王 星 从 天 王 
星 轨道 内 部 运动 到 外 部 。 尽 管 这 个 复杂 的 过 程 在 某 种 程度 上 可 能 看 起 来 有 点 特别 ， 但 它 
是 对 初始 动力 系统 应 用 牛顿 运动 定律 的 直接 结果 ， 并 与 我 们 对 有 关 大 行星 迁移 的 知识 一 
致 ， 这 些 知 识 是 通过 对 太阳 系 外 行星 的 研究 得 到 的 。 模 拟 的 最 终结 果 是 ， 天 王 星 和 海王 
星 突然 被 抛 到 外 太阳 系 ， 而 那 时 外 太阳 系 还 充满 了 冰冻 的 小 行星 体 ， 它 们 还 没有 足够 的 
时 间 去 增长 为 更 大 的 天 体 。 后 来 这 些小 行星 体 多 数 都 分 散 离 开 了 原先 的 轨道 ， 其 中 一 些 
穿 过 内 太阳 系 ， 并 有 一 些 撞 击 了 月 球 和 类 地 行星 。 如 果 这 个 过 程 或 类 似 过 程 是 正确 的 ， 
那么 最 初 对 月 球 岩 石 的 解释 可 能 也 就 是 正确 的 ， 即 它们 意 昧 着 一 次 大 撞击 的 爆发 。 

幸运 的 是 ， 这 场 争论 可 能 会 在 不 远 的 将 来 得 到 解决 。NASA 已 经 计划 在 下 一 个 10 年 
内 派 宇 航 员 重 返 月 球 。 通 过 从 更 广泛 更 多 样 的 地 点 收集 月 球 岩 五， 应 该 有 可 能 得 到 这 个 
问题 的 答案 ， 确 定 大 撞击 到 底 是 持续 不 断 的 ， 还 是 相对 突然 的 灾难 性 事件 。 


8.3 前 生物 大 气 与 环境 


前 面 的 讨论 为 描述 前 生物 大 气 的 组 成 做 好 了 铺垫 。 很 明显 ， 由 于 前 面 提 到 的 
那些 不 确定 性 ， 尤 其 是 地 球 的 碰撞 历史 ， 不 可 能 提供 非常 确切 的 答案 。 但 是 ， 我 
们 仍 可 以 尝试 给 出 一 些 结论 ， 列 出 如 下 。 

Q) 一 个 凝 缩 的 、 高 度 还 原 性 的 大 气 主要 由 CH, 和 NH; 组 成 ， 而 其 他 还 原 
性 气体 的 可 能 性 不 大 。 尤 其 是 NHs 可 能 含量 不 高 ， 因 为 它 可 以 迅速 光 解 ， 转 化 
成 Ne 和 H”。 氢 逃逸 到 空间 中 ， 留 下 了 稳定 的 、 三 键 的 氮气 作为 主要 的 含 氮气 
体 。 碳 氧化 合 物 形 成 的 菏 雾 对 紫外 线 的 防护 也 不 能 够 避免 这 种 情况 的 发 生 ?2 。 的 
确 ， 这 个 结果 取决 于 粒子 大 小 的 情况 ， 而 随 着 更 成 熟 的 薄 雾 模型 的 建立 ， 这 种 情 
况 是 可 以 改变 的 (更 小 的 粒子 可 以 产生 更 好 的 紫外 线 防护 作用 )。 但 是 目前 ， 这 
个 模型 显示 ，MillerUrey 类 型 的 合成 在 产生 前 生物 有 机 化 合 物 上 ， 不 是 一 种 有 
效 方法 。 

CD 除了 第 一 点 ， 大 气 也 有 可 能 富 含 CH, 、CO 和 CO. fd: CH, 提供 
大 量 的 非 生物 来 源 ， 尽 管 这 一 点 还 需 参 考 讨论 地 球 撞击 历史 的 专题 8.1, CH, 的 
另 一 个 可 能 非 生物 来 源 是 富 含 CO, 的 海水 与 超 镁 铁 质 ( 富 含 铁 和 镁 ) 岩石 的 相 
互 作用 ， 这 个 过 程 称 为 蛇 纹 石化 作用 ， 在 洋 中 疹 热 液 循 环 系 统 中 发 生 。 目 前 ,我 
们 认为 CH, 的 这 个 来 源 是 有 限 的 ， 在 缺 氧 的 地 球 上 ， 产 生 的 大 气 CH, 浓度 仅 能 
达到 百 万 分 之 几 。 但 是 在 过 去 ， 如 果 由 于 更 高 的 地 热能 流动 及 板块 构造 的 改 
变 ， 使 更 多 的 超 镁 铁 质 岩石 暴露 ，CH 产量 可 能 更 大 。 这 很 难 定量 ， 因 为 我 们 
不 能 真正 知道 在 遥远 的 过 去 板块 构造 是 怎样 的 。 含 CH 和 HO 的 大 气 ， 必 然 也 
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含有 一 定量 的 CO 和 CO。， 因 为 甲烷 会 被 水 蒸气 光 解 生成 的 副 产 物 氧化 。 由 于 氢 
向 空间 的 逃逸 和 CH, 不 能 有 效 地 通过 光化学 反应 再 形成 ， 这 个 过 程 是 半 不 可 逆 
的 。CH 的 再 生 需 要 表面 相互 作用 ， 如 前 面 提 到 的 蛇 纹 石化 作用 。 如 果 大 气 中 
的 CH,/CO, 比例 大 于 1， 一些 CH, 也 可 通过 光 化 反应 转化 为 更 高 级 的 碳 氨 化 合 
物 。 在 生物 出 现 之 前 的 地 球 ， 不 知道 是 否 达 到 这 个 比例 。 在 生物 出 现 后 的 地 球 ， 
似乎 已 达到 了 这 个 极限 ， 形 成 了 碳 氨 化合 物 的 生 ?2 。 

(3) 正如 之 前 提 到 的 ， 在 生物 出 现 之 前 的 地 球 ， 大 气 中 的 CH, 含量 很 可 能 
是 有 限 的 〈10 一 100ppmv)， 并 也 能 通过 光化学 反应 产生 HCN 和 HzCO。 这 些 化 
合 物 对 氨基 酸 、 核 酸 和 糖 类 合成 的 出 现 是 非常 合适 的 ， 虽 然 我 们 尚且 不 了 解 这 些 
复杂 化 合 物 形成 的 细节 。 由 于 其 热 动力 自由 能 非常 高 ，CO 也 有 理由 大 量 
(100ppmv 或 更 多 ) 存在 ， 它 也 是 前 生物 合成 的 有 用 组 分 3 。 因 此 ， 前 生物 大 气 
可 能 为 大 量 小 分 子 前 体 提供 了 来 源 ， 而 这 些小 分 子 可 能 有 助 于 有 机 合成 和 生命 
起 源 。 

(4) 所 有 这 些 过 程 开始 的 准确 时 间 非 常 重要 ， 在 地 球 历史 的 最 初 几 亿 年 里 ， 
大 气 的 组 成 几乎 一 定 经 历 了 演变 。 但 在 行星 形成 的 过 程 中 ， 由 于 撞击 放 气 ， 
CH 、CO: ， 可 能 还 有 Ho 的 初始 含量 应 该 更 大 。 随 着 CH, 转化 为 CO，( 也 可 能 
形成 高 级 碳 毛 化 合 物 )，CO; 转化 为 含 碳 岩 石 ， 所 有 这 些 气体 的 浓度 在 后 来 都 应 
该 降低 了 。 在 此 期 间 ， 随 着 大 气 变 薄 ， 地 表 温度 也 可 能 降低 ， 我 们 将 在 下 一 节 回 
到 这 个 问题 。 

(5) 在 所 有 这 些 情况 中 ， 大 撞击 的 发 生 应 晚 至 3.8 Ga, Æ Nice 模型 (专题 
8. D 中 ， 它 们 在 这 个 时 间 附 近 和 集中 发 生 ; 在 其 他 模型 中 ， 它 们 分 散在 4. 4~3.8 
Ga 之 间 。 按 “最 大 范围 ”>， 我 们 所 说 的 撞击 物 大 小 上 应 能 与 产生 了 月 球 火 山口 
Imbrium 和 Orientale 的 星体 相 类 似 ， 这 两 个 火山 口 的 直径 均 约 为 1000km。 要 形 
成 这 样 大 小 的 火 出 口 ， 需 要 的 撞击 物 直径 约 为 100 km: 。 而 可 能 在 6500 万 年 前 
的 白 琴 纪 末 期 ， 使 悉 龙 灭绝 的 撞击 物 ， 其 直径 可 能 为 这 个 值 的 10 倍 ， 或 质量 为 
它 的 1000 倍 。 一 个 直径 100 km 的 撞击 物 ， 能 够 蒸发 上 层 的 100 m 的 海水 ， 包 
括 整 个 透 光 层 : 。 因 此 ， 如 果 生 命 确实 在 3. 8 Ga 前 出 现 ， 这 是 完全 有 可 能 的 ， 那 
么 它们 就 可 能 经 历 了 多 重 全 球 灾难 ， 这 些 灾难 能 够 使 近 地 表 环境 中 所 有 有 机 生命 
体 灭 绝 。 在 地 下 环境 的 有 机 生命 体 中 ， 如 洋 中 券 喷 汽 孔 系统 中 的 那些 ， 可 能 在 很 
大 程度 上 没有 受到 这 些 事件 的 影响 。 正 如 在 生命 起 源 会 议 上 讨论 过 多 次 的 一 样 ， 
这 为 核糖 体 RNA 进化 树 根部 附近 ， 嗜 热 微生物 〈 适 宜生 长 温度 高 于 80 的 有 机 
生命 体 ) 的 主导 地 位 提供 了 一 个 可 能 的 解释 2 。 


8.4 太古 大 气 与 环境 
地 球 岩 石 的 记录 是 从 约 3. 8 Ga 时 真正 开始 的 。 目 前 为 止 我 们 已 经 讨论 过 在 
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那 之 前 的 时 期 ， 它 被 称 为 冥 石 代 。 在 3.8 一 2. 2Ga 之 间 的 时 期 被 称 为 太古 代 。 虽 
然 比 起 较 近 的 时 期 ， 我 们 对 它 知之 其 少 ,但 是 在 所 有 7 块 大 陆 上 都 有 来 自 太古 代 
的 岩石 ， 并 且 从 这 些 岩 石 得 到 的 太古 大 气 和 环境 信息 ， 亦 有 大 量 文献 描述 。 在 这 
简要 的 一 章 里 ， 我 们 不 着 重 概述 这 些 证 据 。 相 反 ， 我 们 着 重 几 个 方面 ， 它 们 可 以 
帮助 读者 理解 我 们 对 太古 地 球 的 已 知 信息 ， 并 引导 我 们 思考 没有 岩石 记录 的 更 早 
的 时 代 。 


8.4.1 太古 环境 


我 们 考虑 关于 太古 代 和 冥 石 代 的 基本 环境 问题 ， 它 们 通常 被 称 为 微弱 的 年 轻 
太阳 的 问题 。 我 们 认为 在 太阳 系 形成 之 时 ， 太 阳 比 现在 要 暗 30%%， 并 从 那 时 开 
始 其 亮度 或 多 或 少 地 呈 线 性 增加 (图 8. 1) 。 虽 然 这 是 一 种 由 星体 进化 模型 提出 
的 理论 预测 ， 但 仍 不 失 为 一 个 很 可 能 的 结果 〈 这 种 预测 在 最 近 25 年 内 都 没有 发 
生 大 的 变化 ， 这 一 点 可 以 支持 这 种 假说 ) 。 这 对 地 球 环境 的 影响 就 很 清晰 了 : 如 
果 在 地 球 历史 上 其 大 气 组 成 没有 变化 ， 在 约 2Ga 前 ， 全 球 平 均 表面 温度 将 在 冰 
点 以 下 ， 这 可 由 图 8. 1 中 上 面 的 虚 曲 线 看 出 。 图 8. 1 中 下 方 的 虚 曲线 代表 了 地 球 
的 有 效 辐射 温度 ， 可 被 认为 是 没有 大 气 时 的 地 表 温度 。 两 条 曲线 间 的 阴影 部 分 代 
表 了 大 气 模型 的 温室 效应 ， 在 这 里 假设 为 由 目前 水 平 的 N: 和 CO; 及 不 同 量 的 水 
组 成 。 在 这 次 估计 中 ， 由 于 随地 表 温 度 升 高 ， 大 气 会 含 更 多 的 水 蒸气 ， 因 而 温室 
效应 随时 间 增 强 。 
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温度 K 


相对 于 现在 值 的 太阳 光度 


225 


图 8.1 微弱 的 年 轻 太阳 问题 的 示意 图 。 实 曲线 为 太阳 相对 于 现在 值 的 光度 。 下 
方 的 虚 曲 线 为 有 效 辐 射 温度 ，T.。 上 方 的 虚 曲 线 为 平均 表面 温度 ，T,.。 两 条 虚 
曲线 间 的 阴影 区 域 为 温室 效应 的 光度 [根据 Scientific American, 256 卷 ，Kast- 
ing”; 版 权 (1988)， 得 到 Scientific American 许可 ]。 
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CO; 。 只 需要 这 些 储备 中 的 很 小 一 部 分 ， 就 可 以 补偿 微弱 的 年 轻 太 阳 了 。 

此 外 ， 在 早期 地 球 ，CO。 可 能 是 唯一 的 高 浓度 温室 气体 。 在 前 面 一 节 我 们 
A38. CH, 可 能 含量 也 很 丰富 。 尤 其 在 生命 起 源 之 后 就 更 是 这 样 ， 因 为 有 机 人生 
命 体 可 能 产生 大 量 甲烷 。 这 些 生物 在 现在 被 称 为 产 甲烷 菌 (实际 上 高 等 植物 也 能 
产生 一 些 甲烷 ， 但 这 一 点 可 以 忽略 ， 因 为 在 太古 代 并 没有 高 等 植物 ) 。 产 甲烷 菌 
不 是 真正 的 细菌 ; 其 实 ， 它 们 都 只 在 rRNA 树 的 太古 区 域 分 枝 存在 〈 见 第 2 
章 )。 多 数 生 物 学 家 都 认为 ， 它 们 进化 得 非常 旱 ， 可 能 在 整个 太古 时 期 都 存在 。 
那 时 大 气 中 O 水 平 很 低 〈 见 下 )， 导 致 CH 的 光化学 寿命 比 现在 至 少 长 1000 f 
(10 000 年 ， 而 不 是 10 年 )。 太 古代 CH, 的 可 能 来 源 是 生活 在 海洋 和 其 沉积 物 中 
的 产 甲烷 菌 *”， 计 算 显示 ， 这 些 CH, 的 来 源 可 与 现今 相 比 ， 因 此 ， 甲 烷 浓 度 不 
像 今天 的 1. 6ppmv， 而 可 能 在 1000ppmv 以 上 ， 这 样 浓度 的 CH, 是 一 种 有 效 的 
温室 气体 ， 可 产生 约 10'C 的 温室 效应 *。 此 外 ， 在 低 氧 环境 中 ， 甲 烷 的 光 解 产生 
Coo (CH, 乙 烷 是 一 种 更 好 的 温室 气体 。 因此 ， CO. CH, 和 C; He 的 结合 
可 能 是 维持 太古 地 球 温 暖 的 机 制 。 

其 他 关于 太古 环境 的 限制 来 自 地 球 化 学 和 地 质 学 。 一 方面 ， 黑 硅 石 《SiO;) 
中 的 氧 同位 素 被 用 来 证 明太 古 环 境 是 相当 热 的 〈 约 70'C)*”。 实 际 上 ,来 自 碳酸 
盐 的 黑 硅 石 数据 和 和 氧 同位 素数 据 显 示 ， 直 到 最 近 4 亿 年 前 ， 地 球 仍然 相当 温暖 。 
另 一 方面 ， 地 质证 据 指 出 ， 地 球 在 2.9 Ga, 2.4 Ga 和 0. 6 一 0.7 Ga 都 经 历 了 冰 
川 时 期 > ， 这 些 证 据 与 早期 温暖 地 球 的 氧 同 位 素 证 据 并 不 完全 一 致 。 以 我 们 的 观 
点 ， 对 这 个 问题 的 可 能 解答 是 ， 海 洋 中 的 氧 同位 素 组 成 ， 随 时 间 发 生 了 变化 。 关 
于 这 个 问题 仍 有 很 大 争论 ， 并 且 可 能 随时 间 变 化 。 但 是 ,我们 认为 ， 太 古 环境 是 
温暖 的 ， 其 他 时 期 都 不 像 氧 同位 素数 据 显示 得 那样 热 。 


8.4.2 太古 时 期 的 0, 浓度 


许多 年 来 ， 地 质 学 家 和 生物 学 家 都 很 好 奇 ， 太 古 大 气 中 存在 着 多 少 O, W 
及 大 气 中 的 O; 是 从 什么 时 候 开 始 升 高 到 了 比较 适宜 的 浓度 。 在 20 址 纪 60 年 代 
末期 ， 地 质 学 家 Preston Cloud J Hl f SAH Fue. He. ABT yA 
条 带 片 含 铁 建造 (BIF)， 显 示 在 2.0 Ga 左右 ， 大 气 有 一 个 富 含 O 的 时 期 。 
Cloud 的 假说 后 来 被 Heinrich Holland 扩展 并 详细 阐述 : 。 有 如 Holland 所 命名 ， 
大 氧化 事件 (GOE) 发 生 的 时 间 ， 可 以 追溯 到 约 2.4 Ga, fH Cloud 的 基本 理念 
仍 很 可 靠 。 多 位 地 球 化 学 家 对 这 个 假说 提出 了 质疑 ， 比 较 有 代表 性 的 是 宾 州 州立 
大 学 的 Hiroshi Ohmoto， 但 他 们 的 观点 都 没 能 得 到 支持 。 

约 7 年 前 ， 产 生 了 一 个 具有 重要 意义 的 新 进展 ， 抓 住 了 关于 大 和 气 O 含量 升 
高 的 关键 。James Farquhar 及 其 同事 发 表 了 一 篇 论文 ， 他 们 对 古代 岩石 使 用 了 
多 样 的 硫 同位 素 ， 去 验证 Cloud 的 假说 。 硫 同位 素 C'SQUSSUS NUS) 的 一 般 
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分 馏 或 分 离 ， 通 常 取决 于 其 相对 质量 COS SU SIX REDE, TSM SA 
两 个 质量 单位 ， 因 而 ， 通 常 的 分 馏 线性 梯度 约 为 1/2) 。 在 所 有 比 2. 0 Ga 年 轻 的 
岩石 中 ， 硫 同位 素 沿 这 样 的 质量 分 离线 分 布 ; 但 是 ， 在 比 2.4 Ga 古老 的 岩石 
中 ， 硫 同位 素 与 之 脱离 〈 在 2. 0 一 2. 4Ga 的 岩石 与 质量 分 离线 接近 ， 但 不 完全 
WE). 。 作 为 他 们 研究 中 的 一 部 分 ，Farquhar 等 在 实验 室 中 ， 在 没有 On 的 条 件 
下 对 二 氧化 硫 (SO) 进行 光 解 ， 得 到 这 个 反应 的 产物 具有 质量 独立 的 S 同位 
素 特征 ， 即 它们 与 质量 分 离线 脱离 。 硫 同位 素数 据 显示 出 的 事实 与 Cloud 和 
Holland 之 前 的 地 质 学 数据 一 致 ， 这 有 力 地 支持 了 他 们 关于 O 演变 的 假说 。 但 
这 并 不 意味 着 太古 大 气 和 冥 石 代 大 气 中 氧气 含量 为 零 。 经 如 下 反应 ，0; 应 持 
续 不 断 地 形成 。 


CO; T h-- CO + O 
H:O + h—> H + OH 
O + OH>O,+ H 

在 这 里 , "hy" RET —TPHEB AS CO, 或 HO 的 紫外 光子 。 但 是 ， 由 于 
它 会 产生 光化学 分 解 ，0O; 不 应 在 早期 大 气 中 积累 。 除 了 CO, 和 HO 这 两 种 主 
要 组 成 ， 火 山 气体 也 含 少 量 的 还 原 性 气体 ， 如 CO 和 H;. 3108.1 节 所 述 ，James 
Walker 的 论证 显示 ， 早 期 大 气 的 H 含量 由 火山 口 放 气 和 和 氧气 向 空间 的 逃逸 之 
间 的 平衡 决定 。 这 种 大 气 氧化 还 原平 衡 的 概念 后 来 被 提炼 ， 应 用 于 对 水 中 氧化 性 
和 还 原 性 物质 的 清除 ;。 图 8. 3 显示 了 一 个 包括 了 这 种 过 程 的 典型 光化学 计算 模 
型 。O; 通过 光 解 在 同 温 层 中 形成 ， 在 对 流 层 〈 更 低 一 层 的 大 气 ) 中 通过 与 H, 
反应 而 被 消耗 ， 这 个 反应 由 HO 光 解 的 副 产 物 催 化 。 这 样 的 计算 预测 ， 近 地 表 
的 O: 浓度 应 约 为 10 atm。 由 于 很 有 限 ， 这 样 的 浓度 远 远 不 足以 对 生物 或 前 生 
物 有 机 物 合成 产生 影响 。 因 此 ， 模 型 和 数据 都 显示 出 ， 大 气 O 浓度 在 整个 地 球 


图 8.3 在 早期 还 原 性 大 气 中 一 些 主要 气体 的 垂 
直 分 布 [根据 Science, 259 3$, Kasting?;: 版 权 
(1993), 442] Science WIJ]. 
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早期 历史 中 基本 都 很 低 。 

在 2.7 Ga 或 更 早 的 时 期 ， 演化 出 了 产 氧 的 蓝藻 细菌 *。 它 们 出 现 的 证 据 来 自 
于 保存 在 岩石 上 的 复杂 有 机 化 合 物 一 一 2-a 甲 基 荷 烧 ， 可 能 来 源 于 蓝藻 细菌 的 细 
胞 壁 或 洗煤 从 醇 的 衍生 物 )， 推 测 后 者 来 源 于 真 核 生物 。 真 核 生物 ， 占 据 了 
rRNA 树 的 Eucharya 区 域 ， 是 具有 细胞 核 的 生命 体 。 真 核 生物 中 省 醇 的 生物 合 
成 需要 自由 氧 ， 因 此 ， 在 2. 7Ga 岩石 上 溺 烷 的 存在 意味 着 那个 时 候 已 经 有 和 氧气 
产生 。 一 些 早 期 蓝藻 细菌 可 能 共同 生活 在 微生物 垫 ， 后 来 被 岩石 中 薄 的 乔 层 石 保 
存 下 来 。 另 一 些 蓝 藻 细 菌 可 能 生活 在 海洋 表面 ， 尤 其 是 上 升 流 区 域 ， 那 里 富 含 营 
养 物 质 ， 如 混合 的 氮 和 磷 。 来 自 这 些 局 部 氧气 绿洲 的 氧气 团 可 能 际 到 不 含 氧 的 太 
十 空气 中 ， 逐 渐 被 消耗 掉 ， 就 像 还 原 性 的 污染 物 团 逐渐 被 如 今 氧 化 性 的 大 气 消耗 
掉 一 样 。 这 种 “倒退 ”的 大 气 一 直 存 在 ， 直 到 约 2. 4Ga t, O 占 主要 地 位 ，H; 
和 CH, 降 到 次 要 地 位 。 


8.4.3 与 冰河 记录 的 联系 


对 以 上 论点 最 强 有 力 的 支持 之 一 就 是 对 冰河 记录 的 成 功 解读 。 在 前 面 一 章 里 ， 
我 们 提 到 在 2. 9Ga 和 约 2. 4Ga 存在 冰川 ， 两 者 之 中 ，2. 4Ga 即 古 元 古代 的 冰川 提供 
了 较 好 的 档案 ， 在 至 少 三 块 大 陆 上 ， 都 发 现 了 来 自 这 个 时 期 的 冰川 混 积 岩 (或 冰 矿 
岩 ) 。 在 北美 洲 ， 它 们 是 南 加 拿 大 Huronian 地 层 的 一 部 分 ， 紧 邻 休 伦 湖北 岸 。 在 
族群 构造 ) 2G。 Huronin 有 三 块 泥 积 岩 图 8.4)， 分别 命 名 为 
Ramsey Lake (最 底下 )、Bruce (CH EJ) 和 
红 层 Gowganda (œ LJ), Œ Ramsey Lake 混 积 岩 下 
Ji, Æ Matinenda 地 层 ， 在 那 发 现 了 由 岩 民 形成 
| Geen jur — RIS" CUO) MET 〈FeS:)， 这 两 种 都 
是 还 原 性 的 矿物 ， 是 低 氧 的 证 据 〈“ 由 岩层 形成 ” 
| Epo | 


的 意思 是 ， 它 们 从 母体 岩石 上 风化 下 来 ， 没 有 经 
| 混 积 岩 ”过 溶解 过 程 。 由 于 它们 是 还 原 性 的 矿物 质 ， 这 只 
能 在 几乎 没有 O 的 条 件 下 发 生 )。 在 Gowganda 
混 积 岩 上 方 的 Lorraine 地 层 是 一 个 成 熟 的 红 层 
各 央 。《 红 层 以 赤 铁 矿 的 形式 含有 氧化 铁 ，Fe;O,;， 这 
是 高 氧 的 证 据 )。 因 此 ， 这 一 系列 的 冰川 形成 于 
册 可 由， 同一 时 间 ， 期 间 大 气 氧气 水 平 首 次 升 高 。 对 于 首 
.45 Ga 先 绘制 了 这 个 序列 图 谱 的 加 拿 大 地 质 学 家 Stuart 

Roscow 来 说 ， 这 是 一 种 巧合 。 但是， 如 果 甲 烷 
图 8.4 南 加 拿 大 Huronian 超 族群 和 乙 烷 在 太古 代 对 温室 效应 起 了 主要 作用 ， 而 在 
的 地 层 顺序 〈 见 参考 文献 3D)。 ”原生 代 起 的 作用 很 小 ， 那 么 当 大 气 中 Os 增加 时 


Quirke Lake 


太古 基 岩 
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环境 变 冷 就 一 点 也 不 令 人 了 吃惊 了 。 

然而 ， 这 种 看 法 有 一 些 新 的 缺点 。 在 2. 8 一 3. 2Ga 的 硫 同 位 素数 据 比 之 前 和 
之 后 的 数据 ， 质 量 独立 分 离 (MIF) REBUN”, ， 这 可 能 是 大 气 中 OO, 暂时 增加 
的 信号 (如 前 所 述 )， 也 有 可 能 反映 了 大 气 组 成 的 其 他 变化 。 如 果 在 这 个 时 期 产 
生 了 有 机 物 的 竹 层 ， 或 许 能 够 同时 解释 低 MIF 值 和 2.9 Ga 的 冰川 ”， 这 种 看 法 
显然 是 纯 理 论 的 。 在 这 里 ， 我 们 仅仅 指出 了 一 些 关 于 太古 代 大 气 和 环境 的 现 有 模 
型 ， 它 们 或 多 或 少 地 与 现存 地 质证 据 相 一 致 ， 但 这 并 不 能 意味 着 它们 是 正确 的 ， 
当 新 的 数据 或 模型 出 现时 ， 它 们 可 能 会 提供 合理 的 解释 。 


8.5 结论 


本 章 我 们 简单 地 综述 了 早期 地 球 的 大 气 和 环境 条 件 。 敏 锐 的 读者 会 注意 到 
8.2 8. 8.3 节 和 8.4 节 之 间 的 差异 ， 在 之 前 两 节 中 我 们 描述 了 冥 石 代 ， 而 在 后 
一 节 中 描述 了 太古 代 ， 基 于 模型 和 数据 的 比较 ， 后 面 的 讨论 得 到 了 较 合理 的 发 
展 ， 而 之 前 的 两 节 猜 测 性 较 强 ， 因 为 它们 几乎 全 部 都 是 基于 模型 的 。 我 们 关于 地 
球形 成 和 嗓 石 代 地 球 的 模型 都 确实 具有 观测 结果 的 支持 ， 但 它们 所 依赖 的 数据 
《如 月 球 陨石 坑 记 录 ) 仅仅 能 间接 体现 早期 地 球 的 条 件 ， 并 且 ， 冥 石 代 仅仅 是 生 

命 起 源 的 可 能 时 期 。 这 意味 着 对 生命 起 源 的 探寻 仍 很 艰难 ， 因 为 只 有 少量 关于 早 
期 地 球 条 件 的 相关 知识 ， 这 只 是 解决 这 个 意义 重大 的 有 趣 问题 的 又 一 个 障碍 。 
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EF 


9.1 引言 


遗传 密码 结构 、 大 气 氨基 酸 合成 和 陨石 氨基 酸 这 三 项 论据 一 同 确定 了 最 早 活 
细胞 的 异 养 性 质 〈 见 1.4 节 )。 要 产生 一 个 异 养 的 活 细胞 ， 需 要 从 环境 中 获取 一 
系列 的 生物 分 子 ， 包 括 构成 RNA、 有 蛋白质、 细胞 膜 的 结构 单元 ， 以 及 将 它们 拼 
在 一 起 的 能 源 ， 因 此 ， 前 生物 化 学 反应 需要 确定 一 个 获取 有 机 化 合 物 的 可 行 途 
径 ， 是 来 源 于 地 球 上 的 前 生物 合成 ， 还 是 来 源 于 陨石 或 星际 尘埃 进行 的 地 外 传 
递 。 要 判定 一 个 有 意义 的 前 生物 合成 ， 标 准 如 下 所 述 * 。 

DO 当 在 合成 位 点 有 足够 的 起 始 物质 存在 时 ， 才 认为 该 前 生物 合成 是 可 能 进 
行 的 。 
(2) 反应 条 件 必须 与 前 生物 大 气 和 环境 一 致 ( 见 8. 3 节 ) 。 

(3) 反应 必须 在 有 水 或 没有 溶剂 存在 的 条 件 下 进行 。 

(4) 反应 的 产量 必须 是 显著 的 。 

这 些 依 据 帮 助 我 们 确定 哪些 非 生物 反应 模型 是 前 生物 的 ， 哪 些 不 是 用 现 有 知 
识 能 够 解释 的 。 实 际 上 ， 有 些 时 候 乐 观 主义 可 能 能 够 通过 反 推 来 证 明 。 例 如 ， 众 
所 周知 ， 甲 醛 聚 糖 反 应 能 够 生成 糖 类 ， 包 括 构 成 RNA 的 核糖 ， 但 核糖 的 产量 通 
常 很 低 ， 因 而 人 们 对 甲醛 聚 糖 反 应 对 核糖 的 合成 是 否 是 “前 生物 ”过 程 产生 怀 
疑 。 但 是 ， 最 近 发 现 甲醛 聚 糖 反应 可 以 得 到 高 产量 的 核糖 ， 这 增加 了 这 一 核糖 可 
能 来 源 的 “前 生物 性 ”。 

9.2 BER 

9.2.1 电 火 花 合 成 

在 斯 坦 利 . 米 勒 (Stanley Miller) 历史 性 的 实验 中 ， 通 过 加 热 产 生 水 燕 气 
来 模拟 海洋 的 蒸发 ， 接 着 混合 甲烷 、 氮 气 和 氢气， 模拟 水 蒸气 饱和 的 原始 大 气 。 
当 对 混合 物 进行 电击 后 ， 在 水 中 发 现 了 甘氨酸 。 一 周 之 后 ， 电 击 的 烧瓶 内 部 被 油 


状 物质 覆盖 ， 水 变 成 棕 黄色 ,分 析 显 示 其 中 含有 不 同 种 类 的 氨基 酸 和 着 
RRID, 
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表 9.1 在 甲烷 - 氨 - 氢 气 - 水 的 混合 物 中 得 到 的 电 火花 产物 


产量 (molX105) 产量 (molX 105) 
甘氨酸 63 蚁 酸 233 
AAR 34 乙酸 15.2 
MAR 5 两 酸 12. 6 
PARR 15 乙醇 酸 56 
o RET BR 5 乳酸 31 
NN- 甲 基 丙 氨 酸 1 ETR 5 
RAAB 0. 4 琥珀 酸 3.8 
SAB 0. 6 RE 2 
亚 氨基 二 乙酸 5.5 FARR 1.5 
亚 氨 基 乙 丙 酸 1.5 以 上 化 合 物 总 产量 15% 


在 电 火 花 系统 中 HCN 和 醛 类 的 存在 ， 意 味 着 产生 a 氨基 酸 的 可 能 机 制 为 
Strecker 合成 《图 9. 1) 。 即 使 早期 地 球 大 气 所 含有 的 还 原 性 气体 比 最 初 电 火花 
合成 实验 中 使 用 得 要 少 〈 见 8. 3 节 )， 氨 基 酸 在 大 气 内 的 合成 仍 能 被 以 下 发 现 
xen, 


O 
H,O u H;O 
RCHO + HCN + NH, === RCH(NH;)CN — RCH(NH;)C-NH, — RCH(NH,)COOH 
Zi AER 


图 9. 1 ww 氨基酸 产物 的 Strecker 合成 。 


COD 除了 放电 合成 ， 氨 基 酸 也 能 通过 其 他 物理 途径 产生 ， 包 括 紫 外 线 、 高 能 
射线 和 加 热 ， 这 证 实 了 早期 地 球 上 氨基 酸 非 生物 合成 的 基本 可 能 性 。 

(2) 对 于 蛋白 质 氨基 酸 和 非 蛋 白质 氨基 酸 ， 如 -氨基 丁 酸 和 有- 丙 氨 酸 ， 来 自 
Fik Murchison 陨石 的 氨基 酸 和 电 火 花 合 成 的 氨基 酸 都 是 与 之 对 应 的 。 

(3) 还 原 性 更 弱 一 些 的 大 气 也 可 以 得 到 不 错 的 氨基 酸 产量 。 


9.2.2 BA 


星际 和 陨石 化 学 研究 支持 了 在 模拟 地 球 前 生物 条 件 时 ， 氮 基 酸 非 生物 合成 的 
可 能 性 。 人 们 以 每 年 4 个 新 分 子 的 平均 速率 发 现 了 许多 星际 间 有 机 化 合 物 CR 
9.2)*， 因 此 ， 有 机 合成 在 太空 中 极 有 可 能 是 一 个 不 断 进行 的 过 程 ， 可 通过 如 紫 
外 光子 等 合成 多 种 有 机 化 合 物 。 许 多 物质 作为 星际 粒子 从 太空 来 到 地 球 表面 ， 它 
们 以 微米 大 小 的 茵 星 和 星际 尘埃 存在 。 由 于 在 早期 太阳 系 中 漂浮 的 碎 悄 更 多 ， 掉 
落 的 地 外 物质 的 量 是 今天 的 100 万 倍 *。 在 太阳 系 增长 的 最 后 10 亿 年 内 ， 估 计 
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地 外 物质 下 落 带 来 的 有 机 碳 总 量 达到 10 ~10" kg， 这 比 现在 生物 圈 中 循环 的 有 


SiO 


SIS 


、 14 
机 碳 总 量 还 要 大 几 个 数量 级 “ 。 
59.2. 星际 间 分 子 。 根 据 Thaddeus” 
原子 数 
3 4 5 6 7 8 9 10 to 13 
H20 NH3 SIH; CH30H CH3CHO | HCOOCH3 CH3CHzOH CH; COCH; 
H2S HaO+ CH4 NH2CHO CH3NHz CH20HCHO (CH3)20 CH3 (C=C)2CN 
SO? Hz CO CHOOH CH3CN CH3CCH  CH3CeCN CHsCH2 CN HOCH: CH: OH 
HNZ H;CS HC=CCN CH; NC CH2 CHCN CH H=(C=0)3CN  CH;CH;CHO 
HNO HNCO CH;NH CH3SH HC4CN H2 Cs CH3 (C=C): H HCC=0)4CN 
SiH? HNCS NH2CN CsH CeH HOCH Cs H CH3Cs H 
NH? CCCN HzCCO HCzCHO c¢CHzOCH: CH3CO;H c-Ce He 
Hy HCO CH2 CH:=CH; CH;CHOH? H2C3HCN H(C=C)5CN 
NNO CCCH c-Ca H2 H2CCCC CH2CHCOH 
HCO c-CCCH CH;CN HC; NH* 
OCS CCCS SiC, HGH 
CCH HCCH HCCC CsS 
HCS* HCNHt+ HCCNC Ca H2 
cSiCC HCCN HNCCC HCN 
cco H2 CN H3CO* C-H2030 
CCS c-SiCs 
C3 CH3 
MgNC CH:D+ 
NaCN AINC 
CH2 
MeCN 
HOC+ 
HCN 
HNC 
CO; 
SiCN 
AICN 
SiNC 
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陨落 的 在 星 和 星际 尘埃 布 满 地 球 表面 ， 使 早期 地 球 的 有 机 碳 供 应 增加 ， 但 对 
初期 的 生命 形式 来 说 ， 这 些 碳 相对 难以 被 作为 养分 收集 ， 来 自 陨石 的 有 机 碳 则 比 
较 容易 收集 。 对 陨石 样本 的 分 子 分 析 * 得 到 了 10 种 标准 氨基 酸 ， 它 们 的 遗传 密 
码 结 构 显 示 为 1 期 氨基 酸 ， 这 意味 着 在 早期 地 球 环境 中 ，1 期 氨基 酸 都 是 能 够 利 
用 的 *”。 这 两 种 发 现 与 大 气 氨 基 酸 合成 结果 ”1 完全 一 致 ， 共 同 构 成 了 生命 异 
养 起 源 的 三 个 基础 ， 而 不 是 自 养 起 源 “ 见 1. 4 节 )。 

这 三 个 基础 不 仅 显示 前 生物 过 程 可 以 利用 前 生物 环境 中 的 10 种 1 期 氨基 酸 ， 
MHAR, WAR. ZAR, RLAR, SAR. RAR. BAR. FAR, 
HARADA, GERT 10 种 2 期 氨基 酸 的 前 生物 不 可 利用 性 ， 即 茶 丙 氨 酸 、 
MAR, HAM. AAR. CAR, KRG. SAG. MAR. KARA 
甲 硫 氨 酸 。 事 实 上 所 有 1 期 氨基 酸 都 能 通过 弱 还 原 性 的 CO:-N-HsO 大 气 辐 照 获 
得 " ， 这 就 完全 满足 了 对 大 气 氨基 酸 合成 的 需求 。 由 于 过 度 的 不 稳定 性 和 不 充 
分 的 合成 ， 蛋 白质 最 早 并 没有 采用 2 期 氨基 酸 作为 结构 单元 。 相 反 ， 它 们 是 之 后 
通过 生物 合成 产生 的 《〈 兄 14. 3 节 )。 环 境 中 可 利用 的 氨基 酸 尚 且 没 有 全 部 进入 通 
用 遗传 密码 ， 如 a 氨基 丁 酸 和 B 丙 氨 酸 ( 表 9.1)， 生 命 要 么 没有 利用 它们 ， 要 
么 就 是 尝试 利用 后 又 放弃 了 。 对 B 丙 氨 酸 ， 即 使 它 最 开始 被 利用 了 ， 最 后 被 放弃 
也 是 不 奇怪 的 ， 和 否则 在 全 是 a- 氨基 酸 的 多 肽 中 插入 一 个 B 氨 基 酸 ， 将 容易 导致 多 
肽 链 架 构 的 破坏 。 


9.2.3 热 液 合成 


与 早期 地 球 的 弱 还 原 性 大 气相 比 ， 从 热 液 口 喷 出 的 富 合 CO, 和 H: 的 强 还 原 
性 气体 更 利于 有 机 合成 。 当 以 3 : 1 混合 CO; : Ho AR, URAL ACR 
和 甲醛 的 中 性 水 溶液 暴露 于 150C ，10 个 大 气压 下 ， 模 拟 热 液 口 的 条 件 时 ， 观 察 
到 了 氨基 酸 的 非 生物 合成 ， 得 到 的 氨基 酸 包 括 丝氨酸 、 甘 氨 酸 、 丙 氨 酸 、 天 冬 氨 
酸 、 异 亮 氨 酸 和 谷 氨 酸 ， 仍 然 都 是 1 WARM". 


9.2.4 手 性 


手 性 的 LL 氨基 酸 组 分 对 蛋白 质 结构 和 功能 来 说 是 必需 的 ， 而 这 种 手 性 的 起 
源 长 期 以 来 都 是 前 生物 发 展 的 挑战 。 在 陨石 氨基 酸 中 ， 对 异 构 体 过 量 ORE 
BO 的 发 现 ， 指 出 了 手 性 的 地 外 起 源 (UL6.2 节 、7. 3 节 )。 碳 酸 钙 是 一 种 含量 
丰富 的 海中 矿物 质 ， 它 的 选择 性 吸附 ， 能 够 产生 非 外 消 旋 的 氨基 酸 。 当 碳酸 钙 吸 
附 天 冬 氨 酸 时 ， 被 吸附 的 天 冬 氨 酸 D/L 显示 ， 异 构 体 过 量 可 以 达到 10% 。 有 趣 
的 是 ， 观 察 到 的 异 构 体 过 量 值 偏向 D 型 或 L 型 ， 取 决 于 碳酸 钙 的 表面 晶 形 、 异 
构 体 过 量 值 越 大 ， 越 有 利于 工 型 2?。 因 而 地 球 上 的 反应 可 能 也 促进 了 氨基 酸 的 
手 性 。 
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9.2.5 稳定 性 


在 模拟 前 生物 的 条 件 下 ， 即 使 某 些 有 机 物 无 法 找到 合适 的 非 生物 合成 ， 进 一 
步 的 实验 仍 可 能 会 带 来 正面 的 结果 。 比 较 而 言 ， 若 一 种 化 合 物 极 不 稳定 ， 导 致 它 
不 能 在 前 生物 环境 中 存在 ， 那 么 它 的 前 生物 不 可 利用 性 就 更 加 难以 克服 ,一 些 2 
期 氨基 酸 就 是 这 样 的 情况 。 在 早期 地 球 上 ， 由 于 没有 臭氧 层 ， 紫 外 线 非常 强烈 。 
在 以 1.8mW/cm? 紫外 线 照射 仅仅 48h 后 ，2 期 氨基 酸 中 ， 色 氨 酸 和 组 氨 酸 在 
pH 一 7 的 溶液 中 会 有 90% 的 降解 ， 而 茶 丙 氨 酸 和 酷 氨 酸 会 有 60% 的 降解 2。 在 
陆地 或 海洋 中 ， 通 过 岩石 或 深水 对 紫外 线 的 遮 荐 ， 这 些 氨 基 酸 可 能 得 到 保护 。 但 
是 ， 大 气 电 火花 合成 的 那些 氨基 酸 ， 在 被 雨水 冲 下 去 之 前 ， 将 难以 逃脱 紫外 线 的 
破坏 。 因 此 ， 即 使 有 大 量 的 非 生物 合成 ， 最 终 的 产量 也 将 很 低 。 

与 紫外 线 破坏 相 比 ， 热 降解 更 容易 发 生 。 对 热 最 敏感 的 氨基 酸 为 2 WAER 
谷 氨 酰胺 和 天 冬 酰胺 。 在 前 生物 环境 中 ， 任 意 一 种 化 合 物 A 的 浓度 可 用 非 生 物 
合成 与 降解 的 平衡 来 表示 : 

LA] 的 变化 率 = v — LA] 
在 稳定 状态 下 ， 变 化 率 为 零 ， 因 此 ， 
LA] = vi /ka 

AP, vu 表示 形成 速率 ;Ra 表示 第 一 降解 速率 常数 。 一 种 极端 乐观 的 情况 是 ， 
到 达 早 期 地 球 的 所 有 波长 小 于 260 nm 的 紫外 光子 都 被 用 于 非 生物 合成 ， 这 将 使 
水 圈 中 积累 的 氨基 酸 总 量 达 到 20 mol/L。 即 使 所 有 氨基酸 中 的 2. 0%% 都 是 天 冬 氨 
酸 ，0. 49%% 都 是 谷 氨 酸 〈 即 与 电 火 花 合 成 相对 应 ) ， 而 且 所 有 天 冬 氨 酸 和 谷 氨 酸 
都 分 别 来 源 于 天 冬 酰胺 和 谷 氨 酰胺 ， 那 么 在 20°C, pH 7 的 条 件 下 ， 通 过 w 和 
ka 估计 ， 天 冬 酰胺 和 谷 氨 酰胺 的 最 大 量 仅 为 ， 

最 大 [Asn] —2.4X10 5 mol/L 

最 大 [Gln] —3.7X10 7 mol/L 

因此 ， 由 于 其 极 低 的 热 稳 定性 ，Asn 和 Gln 不 可 能 积累 到 任何 可 被 利用 的 程 
度 2 。 所 以 ， 在 前 生物 环境 中 并 没有 Asn 和 Gln, 


9.3 RNA 的 组 成 成 分 


正如 Orgel 结论 ， 前 生物 进化 很 可 能 经 历 了 一 个 RNA 世界 : 

“核糖 体 多 肽 合成 反应 由 核糖 体 催 化 这 个 事实 ， 使 我 们 几乎 能 够 确信 ， 曾 经 
有 一 个 RNA 世界 。” 

因此 ， 有 大 量 研究 都 探讨 有 关 RNA 组 分 的 前 生物 合成 。 


9.3.1 BARE 
Oro 通过 HCN ARRIR RAR. FAT ORR E DEFAR”, 
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和 氰 化 铵 的 回流 形成 了 HCN 的 四 聚 体 ， 再 进一步 多 聚 形成 了 一 种 深 色 的 坚硬 固 
体 ， 从 中 可 以 重新 获得 腺 叶 叭 和 鸟 味 吟 * 。 要 形成 四 聚 体 ， 需 要 HCN 的 浓度 高 
于 10 mmol/L。 由 于 在 巨大 的 海洋 中 无 法 达到 这 样 的 浓度 ， 而 且 对 于 HCN 这 样 
的 易 挥 发 分 子 来 说 ， 靠 蒸发 来 浓缩 也 不 可 行 ， 一 个 较 有 可 能 的 方法 是 共 晶 凝固 ; 
di HCN 的 稀 溶 液 降 到 低 于 0C ， 纯 冰 结 唱 出 去 ， 深 液 变 得 越 来 越 浓 ， 直 到 达到 
共 熔 点 一 23. 4C ， 浓 度 为 74. 5mol% ， 这 时 将 产生 大 量 腺 味 叭 32# ， 然 而 ， 也 存 
在 一 些 不 依赖 HON 的 味 叭 合成 途径 5 。 味 叭 在 Murchison 陨石 上 的 出 现 ， 亦 证 
实 了 它们 前 生物 合成 的 可 行 性 〈 表 6. 2) 。 

放电 时 ， 氮 和 甲烷 混合 物 的 主要 产物 是 丙 烘 膊 ， 它 与 两 分 子 的 氰 反应 会 产生 
胞 喀 吓 ， 也 能 被 水 解 为 氰 基 乙 醛 ， 与 尿素 浓缩 产生 胞 喀 啶 〈 图 9. 2) 。 胞 喀 喧 水 
解 产 生 尿 喀 啶 %*”。 由 于 胞 喀 喧 是 不 耐 热 的 ， 即 使 在 0C， 其 半 训 期 也 只 有 
17 000 年 ， 因 此 需要 持续 补充 ， 或 者 仅 在 较 晚 阶段 为 RNA 或 与 RNA 类 似 的 生 
物 多 聚 体 利用 。 


O 
il N^? 
NEC-CHCHO + H,N-C-NH, 一 一 人 | 
O* ^N 
H 
MELE 尿素 Huene 


图 9.2 由 毛 基 乙 醛 合 成 胞 喀 啶 。 


9.3.2 RË 


在 简单 的 矿物 催化 下 ， 甲 醛 多 聚 形成 糖 混合 物 的 反应 ， 称 为 甲醛 聚 糖 反应 。 
它 由 Butlerow 于 19 世纪 发 现 ， 是 一 个 独立 循环 自动 催化 的 过 程 ， 可 将 甚至 在 星 
MER RLD 中 都 能 找到 的 简单 的 4 原子 的 甲醛 ， 转 化 为 复杂 的 糖 混合 物 。 
由 于 甲醛 聚 糖 反应 产物 的 复杂 ， 其 中 只 有 少量 的 核糖 ， 因 而 有 人 对 通过 这 种 方式 
进行 的 核糖 前 生物 合成 提出 了 质疑 。 但 是 ， 在 含有 Pb^ 离子 及 催化 量 的 戊 糖 途 
径 中 间 体 的 情况 下 ,产物 中 的 成 糖 包 括 超过 30% 的 核糖 ， 这 提供 了 前 生物 
核糖 ”。 

碱 性 环境 有 利于 甲醛 聚 糖 反应 ， 人 们 曾 以 为 这 种 环境 极 少 存在 ， 但 热 碱 系统 
可 以 提供 这 种 环境 ， 这 与 硼酸 盐 对 核糖 的 稳定 作用 一 起 增加 了 早期 地 球 上 产生 核 
糖 的 可 能 性 ?” 。 而 且 ， 核 糖 比 其 他 5 碳 或 6 碳 糖 更 易 渗 人 脂肪 酸 和 磷脂 膜 ， 这 可 
能 是 选择 核糖 作为 RNA 组 分 的 一 个 重要 因素 2 。 含 碳 陨石 Murchison 和 Murray 
包含 各 种 多 元 醇 ， 包 括 乙醇 酸 、 甘 油 酸 、 二 羟 丙 酮 、 丙 三 醇 、 赤 藻 糖 醇 、 苏 糖 醇 
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和 能 够 被 转化 成 糖 的 核糖 醇 。 这 些 陨石 化 合 物 ， 除 了 证 明 在 前 生物 条 件 下 非 生物 
合成 多 元 醇 的 可 能 性 之 外 ， 也 能 为 早期 生命 形式 的 核酸 合成 与 中 间 代 谢 提供 多 
元 醇 ”。 

当 有 和 氯化镁 或 海盐 存在 时 ， 将 D 型 核糖 与 次 黄 味 叭 共同 加 热 ， 可 生成 达 876 
的 BD 型 肌 苷 。 而 在 类 似 条 件 下 ， 通 过 同样 的 反应 并 加 上 水 解 ，D 型 核糖 与 腺 嗓 
叭 会 生成 3% 的 B-D 型 腺 董 。 还 没有 报道 说 通过 核糖 、 尿 喀 啶 或 胞 喀 喧 能够 直接 
SREY, Hite RAR SALAMA RIE KAR HRI, AYRE 
得 到 o AMEE, EAT DOGS GH hay BRUM | RRR DL, TEI LTE me 
寡 核 音 酸 的 前 生物 反应 中 ， 核 苷 的 形成 是 目前 最 菏 弱 的 环节 之 一 * 。 


9.3.3 BHH 


在 现代 生物 中 ， 以 ATP 为 磷酸 供 体 ， 核 苷 被 激酶 磷酸 化 形成 核 苷 酸 。 由 于 
磷 能 够 以 适当 强度 形成 多 个 化 学 键 ， 加 上 磷酸 具有 三 盐 基 性 质 ， 磷 酸 在 能 量 转移 
过 程 中 具有 良好 性 能 。 无 机 多 磷酸 盐 (PolyP)， 如 环 状 三 聚 磷 酸 、 线 性 多 磷酸 
盐 及 一 些 特定 焦 磷 酸 盐 ， 可 在 核 苷 酸 合成 中 起 到 前 生物 磷酸 供 体 的 作用 。 由 于 在 
中 性 pH 时， 磷酸 钙 的 溶解 性 很 低 ， 水 圈 中 无 机 磷酸 盐 的 浓度 应 低 至 0, 1 nmol/ 
L， 即 使 如 此 ， 无 机 磷酸 盐 也 可 通过 如 下 途径 达到 充足 供应 3 。 

CO 虽然 除了 陨石 上 的 陨 磷 铁 矿 外 ， 许 多 普通 含 磷 矿 物 都 是 微 洲 于 水 的 ， 但 
估计 在 早期 地 球 上 ， 地 壳 含 磷 总 量 的 5% 都 可 能 来 自 地 外 陨 磷 铁 矿 ， 通 过 陨石 碰 
撞 到 达 地 球 。FesP 是 一 种 由 磷 铁 矿 模型 ， 可 与 水 反应 生成 正 磷 酸 盐 和 浓缩 磷 
酸 盐 。 

(2) 碱 性 的 下 降 使 得 酸性 钙 盐 透 磷 钙 石 (CaHPO, + 2H;O) 析出 ， 而 高 氨 
水 和 镁 浓度 利于 鸟 姜 和 石 (MgNHPO, * 6H;0). 析出 。 透 磷 镍 石和 乌 数 石 在 加 热 
时 都 能 形成 浓缩 磷酸 盐 。 

(3) 在 强 还 原 条 件 下 ， 磷 酸 盐 还 原 成 亚 磷酸 盐 。 亚 磷酸 匀 与 核 背 反应 生成 亚 
磷酸 核 苷 ， 其 二 聚 体 易 被 氧化 为 磷酸 二 酯 键 。 

(4) 焦 磷酸 盐 和 PolyP 可 在 火山 喷气 口 处 获得 ? 。 

固态 下 与 酸性 磷酸 盐 共同 加 热 ， 核 并 可 被 转化 为 核 苷 酸 ， 但 这 种 转化 效率 不 
高 。 在 不 含有 机 物 时 ， 将 磷酸 铀 与 尿素 共同 加 热 ， 会 生成 一 种 线性 磷酸 盐 的 混 
合 物 ， 而 含 核 苷 时， 则 会 生成 大 量 核 背 酸 。 例 如 ， 当 尿 喀 啶 与 过 量 尿 素 及 磷酸 匀 
在 100C 加 热 时 ，70%% 的 屎 喀 喧 转化 为 尿 苷 酸 的 复杂 混合 物 ， 也 有 可 能 调整 反应 
条 件 ， 以 利于 生成 特定 形式 的 尿 苷 磷酸 盐 * HE pH 条 件 下 ， 环 状 三 了 涌 磷酸 与 
腺 苷 酸 通过 镁 的 催化 产生 9% 的 核 车 酸 ， 主 要 为 2 ，3'-cAMP”。 干 湿 循 环 和 Ni 
C) 催化 的 介入 使 核 苷 酸 产量 增 至 30%， 同 时 生成 10% 的 2 ，3'-cAMP 和 
13%% 的 ATP”。 这 些 研究 支持 了 前 生物 条 件 下 PolyP 的 可 用 性 ，ATP 作为 高 能 
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化 合 物 ，NTP 作为 RNA 聚合 的 底 物 。 
9.3.4 非典 型 骨架 


构造 细胞 和 病毒 RNA 时 都 用 到 了 D 型 核糖 ， 这 意味 着 对 这 种 特定 成 糖 的 利 
用 由 来 已 入 。 即 便 如 此 ， 也 不 能 论断 RNA 之 前 没有 其 他 含 核 苷 碱 基 的 生物 多 聚 
物 。 实 际 上 ， 已 经 发 现 了 一 系列 不 同 的 含 核 背 碱 基 的 生物 多 聚 物 ， 它 们 很 可 能 是 
RNA 世界 出 现 之 前 复制 子 或 基因 的 前 体 ， 先 于 用 磷酸 基 团 加 在 3 -OH RAHM 
喃 核糖 残 基 的 5 -OH 上 的 经 典 的 骨架 结构 。 

(1) 由 于 核 苷 的 非 生 物 合成 相对 困难 及 对 映 异 构 体 的 交叉 抑制 ，RNA 骨架 
中 的 核糖 可 能 易于 被 非 环 式 的 类 似 物 ( 如 丙 三 醇 、 丙 烯 醛 或 赤 藻 糖 醇 的 衍生 物 ) 
取代 下 来 ， 以 克服 这 些 不 利 影响 4 。 

(2) ALMA RNA (p-RNA)， 其 主 链 上 磷酸 基 团 连接 相 邻 吡 喃 核糖 的 2 -OH 
和 4-OH， 它 的 碱 基 配 对 系统 比 RNA 牢固 ， 选 择 性 更 强 42.4 。 

(3) DVR (TNA) 的 骨架 中 ，5 碳 的 核糖 被 4 碳 的 苏 糖 取 代 
(图 9. 3) ， 可 以 形成 同时 含 DNA 和 RNA 的 稳定 异 源 双 链 “。TNA 的 一 个 缺点 
是 其 骨架 上 没有 游离 羟基 ， 这 将 降低 其 行使 苏 糖 酶 功能 的 能 力 ， 解 释 了 前 生物 
TNA 被 RNA 彻底 取代 的 原因 。 


TNA 


图 9.3 SRR (TNA) 与 核糖 核 苷 酸 CRNA) 的 比较 。 


(D 肽 核酸 (PNA) 含 常见 的 核 苷 碱 基 ， 与 核酸 配对 ， 但 不 含 磷酸 盐 * 。 
PNA 被 认为 是 一 种 前 生物 多 聚 物 “， 但 自前 还 没有 发 现 PNA 单 体 的 直接 前 生物 
AR. mA, PNA 的 整体 灵活 性 比 RNA IR, RARA PNA 在 产生 较 小 适 配 
子 或 PNA 酶 方面 都 比 RNA 困难 。 
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在 前 生物 进化 中 ， 一 个 有 价值 的 方向 是 ， 其 他 生物 信息 高 聚 物 可 能 在 RNA 
复制 子 之 前 出 现 ， 这 些 可 选 方案 有 助 于 对 这 个 方向 的 研究 。TNA 的 优势 是 可 以 
形成 TNA-RNA 双 链 ， 可 以 完成 从 对 TNA 的 早期 利用 或 TNA 和 RNA 的 共同 
利用 ， 到 一 个 完全 的 RNA 世界 的 转换 ， 其 中 对 复制 子 系统 的 破坏 十 分 有 限 。 

现在 ， 生 物体 利用 DNA 基因 ， 而 病毒 既 利 用 RNA 基因 ， 也 利用 DNA 基 
因 。 有 证 据 表 明 ，DNA 的 出 现在 RNA4 甚 至 蛋白 质 ? 之后， 如 下 所 述 。 

(D DNA 的 磷酸 二 酯 骨架 比 RNA 稳定 得 多 。 

(2) RNA 聚合 酶 不 具有 校正 功能 ， 因 而 RNA 基因 组 的 突变 率 更 高 。 

(3) 胞 喀 喧 脱 氨基 形成 尿 喀 啶 的 过 程 ， 在 DNA 中 会 被 检测 并 修复 ， 而 在 
RNA 中 却 不 能 ， 因 而 RNA 中 的 信息 会 降解 ， 与 DNA 基因 组 相 比 ，RNA 基因 
组 的 突变 率 和 出 错 率 要 高 一 些 。 

(4) 紫外 线 照 射 对 RNA 产生 的 光化学 影响 大 于 DNA。 

(5) 脱氧 核糖 核 苷 酸 是 由 核糖 核酸 还 原 酶 对 核糖 核 苷 酸 还 原 得 到 的 。 

(6) 核糖 核酸 还 原 酶 的 催化 机 制 中 ， 对 自由 基 的 利用 很 可 能 只 能 通过 一 个 复 
林 的 蛋白 质 完成 。 

因此 ， 基 因 的 进化 可 能 始 于 RNA, TNA 或 一 些 其 他 前 体 复制 子 ， 并 发 展 成 
为 RNA 世界 ， 最 终 ， 细 胞 中 的 RNA 基因 被 DNA 取代 ， 而 病毒 可 在 DNA (如 
天 花 病 毒 ) 和 RNA (如 烟草 花 叶 病毒 ) 基因 之 间 选 择 。 早 期 复制 子 要 么 本 身 是 
生物 催化 剂 ， 要 么 编码 生物 催化 剂 ， 这 大 大 限制 了 最 早 的 复制 子 的 性 质 。RNA 
在 行使 核 酶 功能 时 符合 其 生物 催化 剂 的 要 求 〈 见 11. 2 节 ) 。 蛋 白质 是 高 超 的 生物 
催化 剂 ， 但 不 能 轻易 自我 复制 。 人 们 期 待 PRNA (EX “pi”, TNA 作为 
“ 苏 糖 酶 ”、PNA 作为 “PN 酶 ”行使 生物 催化 能 力 ， 但 仍 不 能 确定 它们 在 这 方 
面 的 能 力 到 底 如 何 。 


9.4 HMM 


两 亲 性 分 子 作为 化 合 物 ， 具 有 一 个 亲 水 头 部 ， 以 及 一 个 朴 水 尾部 可 和 与 水 不 
互 溶 的 有 机 溶剂 亲 和 。 类 脂 类 物质 为 生物 两 亲 性 分 子 ， 带 有 长 链 脂 肪 酸 或 脂肪 
醇 ， 其 羧基 或 醇 基 为 这 个 长 链 分 子 提供 了 亲 水 头 部 ， 而 长 的 烷烃 链 提供 了 朴 水 尾 
部 ， 或 者 在 磷脂 中 ， 磷 酸 基 团 提供 亲 水 头 部 ， 伴 烃 链 构成 疏水 尾部 。 当 被 放 人 水 
中 时 ， 两 亲 分 子 趋向 于 形成 微 团 ， 它 们 的 尾部 聚集 到 微 团 内 部 ， 远 离 其 不 亲 和 的 
水 分 子 ， 而 头 部 则 朝向 其 亲 和 的 周围 的 水 分 子 。 两 亲 分 子 可 能 也 能 自我 装配 成 具 
有 双 分 子 层 膜 的 宫 泡 ， 其 中 两 亲 分 子 排列 成 两 层 ， 其 尾部 相对 ， 膜 两 侧 的 头 部 朝 
向 水 。 

用 有 机 溶剂 提取 Murchison 陨石 样本 ， 并 使 之 与 水 相 作用 ， 在 其 中 观察 到 了 
自我 装配 的 填 泡 。 这 个 令 人 人 惊奇 的 发 现 指出 了 地 外 两 亲 分 子 的 存在 ， 以 及 它们 容 
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易 形 成 膜 囊 泡 的 性 质 。 两 亲 分 子 的 前 生物 可 利用 性 、 自 我 装配 成 囊 泡 的 性 
质 ， 以 及 这 些 襄 泡 增 大 及 分 开 的 能 力 〈 见 12.4 节 )， 促 进 了 圳 泡 型 生命 形式 
HRE”, 

在 深海 热 液 口 及 深层 地 下 热 含水 层 ， 也 有 可 能 产生 两 亲 分 子 ， 那 里 的 热能 、 
矿物 表面 、 还 原 性 的 毛 及 CO, 气体 组 分 ， 能 够 促进 合成 各 种 有 机 物 CUL 1.4 
节 ) 。 在 一 个 模型 中 ， 利 用 草酸 作为 前 生物 反应 的 起 始 物质 ， 在 热 液 温度 条 件 下 
进行 水 相 Fischer-Tropsch 反应 ， 能 够 得 到 多 于 5% 的 脂 类 ， 其 中 既 有 用 于 古 菌 
脂 类 的 正 构 酵 ， 也 有 用 于 细菌 及 真 核 生物 脂 类 的 正 构 酸 1。 


9.5 HERE 


能 量 输入 对 前 生物 进化 非常 重要 ， 这 体现 在 两 个 水 平 上 。 第 一 ， 在 前 生物 环 
境 下 进行 的 非 生物 合成 ， 为 异 养 的 生命 形式 提供 所 需 的 生物 分 子 ， 而 这 些 非 生物 
合成 都 是 从 自然 界 获取 能 量 的 ， 来 源 于 闪电 的 电 火 花 、 紫 外 光子 、 雷 产生 的 冲击 
波 、 宇 宙 射 线 、 火 山 的 热量 及 热 液 口 等 。 第 二 ， 对 生命 或 其 在 凝聚 层 中 的 前 体 ， 
在 帮 泡 内 或 吸附 于 矿物 表面 的 有 机 物 层 来 说 ， 它 们 的 吸 能 反应 ， 如 结构 单元 多 育 
作用 ， 同 样 需要 高 能 化 合 物 的 支持 。 

在 现代 生命 中 ， 高 能 化 合 物 驱动 着 需 能 生物 合成 、 疼 浓度 梯度 转运 、 电 导 、 
机 械 收缩 等 过 程 ， 它 们 包括 ATP、 其 他 高 能 磷酸 盐 及 硫 酯 。 这 些 能 量 载体 通常 
是 通过 氧化 还 原 反应 交 联 或 共 价 键 断 裂 形 成 的 。 现 在 的 生命 体 利 用 多 种 还 原 剂 、 
氧化 剂 和 能 量 底 物 。 但 是 ， 对 所 有 生命 体 来 说 ， 热 动力 基本 规律 和 对 高 能 键 的 需 
求 都 是 最 基本 的 ， 而 且 对 前 生物 合成 系统 也 会 是 一 样 的 。 从 现代 生命 体 得 出 的 一 
个 重要 经 验 是 ， 高 能 化 合 物 极 易 相 互 供给 能 量 ， 例 如 ， 肌 肉 中 生成 的 能 量 较 高 的 
磷酸 肌 酸 (一 10, 3kcal/moD ， 可 以 很 容易 地 将 它 的 磷酸 基 团 转移 给 能 量 较 低 的 
ATP (—7. 3kcal/mol), ， 而 ATP 可 以 与 硫 酯 乙酰 CoA 进行 交叉 供 能 。 关 于 高 能 
化 合 物 的 前 生物 合成 ， 人 们 已 经 提出 了 一 些 可 能 的 机 制 ， 如 下 所 述 。 


9.5.1 高 能 磷酸 盐 


热 产生 的 PolyP 可 以 为 核 背 三 磷酸 (NTP)， 包 括 ATP 的 合成 供 能 ， 在 前 
生物 进化 过 程 中 的 前 囊 泡 时 期 ， 驱 动 RNA 多 聚 及 开放 反应 系统 中 的 其 他 生物 合 
成 。 现 在 ， 在 所 有 已 检测 过 的 生命 体 中 都 发 现 了 PolyP， 并 已 知 其 可 在 功能 上 替 
代 ATP”. 


9.5.2 硫 酯 世界 


通过 底 物 水 平 磷酸 化 或 膜 连接 的 电子 转运 ， 可 以 生成 高 能 磷酸 键 ， 而 氧化 还 
原 反 应 对 这 个 过 程 来 说 是 必需 的 。 在 生命 体 中 ， 它 们 释放 的 化 学 能 通常 被 捕获 并 
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储存 在 ATP 中 。 但 是 ， 有 人 提出 ， 在 ATP 出 现 之 前 ， 存 在 一 个 前 生物 的 硫 酯 
世界 ， 其 中 硫 酯 是 通用 的 高 能 化 合 物 ， 驱 动 着 代谢 反应 的 发 展 *。 根 据 这 个 理 
论 ， 即 使 大 气 早期 有 和 氨 流 失 ， 前 生物 铁 离子 也 可 以 帮助 产生 一 系列 的 还 原 化 合 
物 ， 包 括 难 闻 的 硫化 所 HzS)， 它 可 以 生成 有 机 硫 醇 〈R-SH) 。 这 些 硫 醇 可 以 
HRE (R COOH) 反应 ， 通 过 三 个 途径 产生 高 能 乙酰 硫 酯 〈R'COSR) : 

OD 在 高 温 及 酸性 pH 下 反应 ; 

(2) 与 将 本 氧化 成 凌 酸 的 反应 交 联 ， 其 中 铁 离子 做 氧化 剂 ; 

(3) 与 酮 酸 的 氧化 去 羧基 反应 交 联 ， 其 中 铁 离 子 做 氧化 剂 。 

生命 体 中 最 重要 的 硫 醇化 合 物 是 辅酶 A (CoA)， 它 的 及 半 胱 胺 部 分 上 含有 
一 个 硫 醇 基 团 。 从 生物 学 角度 讲 ， 由 于 ATP 和 乙酰 CoA 含有 能 量 类 似 的 高 能 
键 ， 它 们 可 以 彼此 进行 交叉 供 能 ， 如 通过 乙酰 CoA 合成 酶 。 从 前 生物 来 说 ， 浓 
缩 磷酸 盐 包 括 PolyP 和 硫 酯 也 可 彼此 进行 类 似 的 交叉 供 能 2 ~” 。 


9.5.3 Wood-Ljungdahl 途径 


通过 这 个 途径 ， 产 乙酸 菌 利用 氢气 做 还 原 剂 ， 厌 氧 产生 乙酸 来 形成 乙 
Bt CoA: 

| 4H; T-2CO; 十 HSCoA 一 -> CH;COSCoA 4-3H;O 

在 原核 生物 中 ， 这 个 途径 的 核心 酶 包括 一 氧化 磺 脱 氨 酶 。 脱 氨 酶 的 机 制 可 能 
是 通过 铁 - 镍 - 硫 聚 合 物 ， 利 用 H: 作为 电子 供 体 ， 使 CO, 还 原 成 CO， 这 可 能 是 
由 早期 地 热 途径 演化 的 酶 途径 的 一 种 可 能 起 源 。 在 这 个 基础 上 ， 有 人 提出 ， 对 这 
种 模式 的 乙酰 CoA 合成 ， 有 一 种 利用 热 液 H: 的 无 机 催化 类 似 物 ， 可 代表 最 早 
的 生化 途径 。 在 膜 囊 泡 出 现 之 前 ， 这 个 途径 可 能 存在 于 矿物 微 结 构 单 元 中 ? 。 


9.5.4 黄 铁 矿 的 形成 


表面 代谢 理论 假设 ， 在 还 原 性 的 火山 喷气 处 附近 ， 生 命 可 能 具有 化 学 自 养 起 
源 。 最 初 的 生命 体 及 其 原始 代谢 反应 在 带 正 电荷 的 矿物 表面 ， 如 黄 铁 矿 (FeS;) 
附近 经 历 了 一 段 发 展 过 程 。 带 负电 的 RNA 可 以 吸附 在 该 表面 并 进行 进化 ， 这 样 
可 以 克服 原始 浓度 不 够 高 的 问题 。 为 了 进行 碳 固定 ， 生 命 自 养 起 源 最 关键 的 问题 
是 自动 催化 循环 是 否 可 以 与 所 需要 的 还 原 力 共同 作用 ， 这 种 自动 催化 循环 与 还 原 
的 三 羧 酸 循环 相关 ， 而 还 原 力 来 自 于 黄 铁 矿 的 氧化 形式 5? 。 


9.5.5 糖 发 酵 


糖分 解 途径 主要 由 葡萄 糖 到 丙酮 酸 ， 再 进一步 形成 乳酸 、 乙 醇 等 。 这 个 过 程 
对 所 有 三 个 领域 的 生命 体 来 说 ， 都 是 关键 的 供 能 途径 。 基 于 糖分 解 的 顺序 ， 一 个 
葡萄 糖分 子 转化 成 两 个 乳酸 分 子 产 生 两 个 ATP; 
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葡萄 糖 十 2ADP 十 ?Pi 一 ~2 乳酸 十 2ATP 
由 于 在 糖分 解 过 程 中 ， 底 物 水 平 磷酸 化 产生 能 量 的 过 程 处 在 磷酸 甘油 醛 和 磷 
酸 二 羟 丙 酮 的 下 游 ， 丙 糖 模型 认为 这 两 种 再 糖 可 能 可 以 作为 前 生物 能 量 底 物 ”。 
更 一 般 地 说 ， 不 仅 糖 分 解 ， 其 他 利用 大 量 的 前 生物 化 合 物 的 发 酵 途 径 ， 如 利用 甘 
氨 酸 的 途径 ， 都 可 能 起 到 了 能 量 来 源 的 作用 4 。 


9.6 能 源 策略 
9.6.1 优势 和 劣势 


为 了 确定 一 个 前 生物 进化 的 能 源 利用 过 程 是 否 可 行 ， 我 们 有 必要 衡量 一 系列 
潜在 能 源 的 优势 和 劣势 。 

多 磷酸 盐 

除去 其 钙 盐 的 极 低 度 水 溶性 外 ， 火 山 作用 引起 的 PolyP 的 热 形成 > 、 由 腺 
苷 酸 和 三 偏 磷酸 盐 进行 的 ATP 合成 ， 以 及 磷酸 盐 的 可 用 性 ， 都 造成 了 PolyP 的 
优势 。 通过 PolyP 磷酸 化 得 到 的 NTP 可 以 多 苔 形成 复制 子 ， 而 且 PolyP 和 NTP 
都 能 驱动 代谢 反应 及 生物 合成 ” 。 不 稳定 性 是 PolyP 的 一 个 缺点 2 ， 它 决定 了 
PolyP 形成 的 位 置 与 其 被 利用 的 位 置 不 能 相隔 太 远 。 另 一 个 缺点 是 ， 虽 然 现存 的 
生命 体 具有 许多 膜 转运 体 ， 能 够 从 周围 介质 中 输入 溶质 ， 但 PolyP 和 核 苷 酸 是 不 
能 被 细胞 直接 摄 入 的 *， 我 们 没有 理由 认为 前 生命 形式 在 这 一 点 上 能 够 做 得 
更 好 。 

硫 酯 

对 于 生命 的 异 养 起 源 ， 决 定 任何 一 种 能 量 底 物 是 否 重要 的 关键 ， 就 是 它 的 可 
利用 性 。 在 这 一 点 上 ，Murchison 陨石 中 的 可 溶化 合 物 〈( 表 6.2) 显示， 陨石 能 
够 为 前 生物 环境 提供 酮 酸 、 醇 酸 和 和 氨基酸。 表 9. 1 也 显示 ， 这 些 化 合 物 能 够 在 氨 
气 -甲烷 -氨水 中 通过 电 火 花形 成 。 同 样 地 ， 气 甲烷 氨水 的 电 火 花 合 成 的 最 多 产物 
A: AAR. HAR, oT HEBR. oy TRB. RAR MARMARA 
酸 “。 现 代 的 脱氧 酶 能 够 将 醇 酸 转化 成 酮 酸 ， 例 如 ， 从 乳酸 到 丙酮 酸 、 苹 果 酸 到 
草 酰 乙酸 、 异 柠 榜 酸 到 w- 酮 成 二 酸 。 氨 基 酸 氧化 酶 和 转氨酶 能 够 将 氨基 酸 转化 
成 酮 酸 ， 例 如 ， 以 再 氨 酸 到 丙酮 酸 、 天 冬 氮 酸 到 草 酰 乙酸 、 谷 氨 酸 到 a- 酮 戊 二 
酸 。 原 始 的 无 机 催化 剂 也 可 能 催化 类 似 的 转化 反应 ， 所 得 到 的 酮 酸 是 早期 地 球 上 
含量 最 丰富 的 能 量 底 物 之 一 " 。 通 过 原始 的 生物 催化 剂 ， 这 些 酮 酸 可 以 产生 乙酰 
硫 酯 。 这 些 催化 剂 分 别 与 丙酮 酸 脱 氢 酶 ，e- 酮 友 二 酸 脱 氢 酶 和 硫 解 酶 类 似 ， 它 们 
分 别 催化 以 下 反应 : 

丙酮 酸 十 CoA 十 NAD+ 一 > 乙酰 -CoA 十 CO 十 NADH 
or Bel 3%, BR + CoA+ NAD* -一 ~ 琥珀 酰 -CoA 十 CO +NADH 
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3 酮 脂肪 酸 CoA 十 CoA 一 ~ 脂肪 酸 CoA 〈 少 两 个 碳 ) 十 乙酰 CoA 

因此 ， 基 于 酮 酸 ， 醇 酸 和 和 氨基酸 在 前 生物 环境 中 的 可 利用 性 ， 硫 酯 应 该 是 一 
种 出 色 的 前 生物 高 能 化 合 物 。 

但 是 ， 没 有 复制 子 ， 代 谢 反 应 并 不 能 自身 完成 高 度 进 化 ， 反 之 亦 然 ， 因 此 ， 
一 个 完全 没有 ATP， 因 而 也 就 没有 RNA 或 RNA 类 似 复制 子 的 硫 酯 环境 ， 是 不 
能 够 有 效 运转 和 进化 的 。 考 虑 到 这 一 点 ， 在 PolyP 和 NTP 之 前 ， 仅 仅 优 先 利用 
硫 酯 的 可 能 性 就 没有 那么 高 了 。 

地 热能 

由 于 利用 氧气 做 还 原 剂 ， 双 ood-Liungdahl 途径 适合 于 在 地 热 地 区 的 生命 
自 养 起 源 。 同 样 地 ， 黄 铁 矿 的 氧化 形式 可 能 能 够 产生 还 原 力 ， 通 过 硫 代 羧 酸 
盐 来 驱动 自 养 碳 固定 。 虽 然 由 于 环境 氨基 酸 的 异 养 利 用 CUL1.4 55 和 重要 
生物 分 子 的 热 不 稳定 性 5.% ， 有 三 方面 的 证 据 共 同 说 明生 命 不 是 自 养 起 源 的 ， 
但 是 Wood-Ljungdahl 和 黄 铁 矿 氧化 形式 途径 都 可 以 在 生成 生物 分 子 作 为 营 
养 物 用 于 异 养 生命 进化 上 扮演 重要 角色 。 此 外 ， 对 生命 的 异 养 起 源 来 说 ， 要 
克服 反应 物 的 低 浓度 ， 对 矿物 表面 或 矿物 微 结构 单元 内 容 物 的 吸附 具有 相同 
的 可 能 性 。 

糖 类 

现今 ， 对 于 生命 世界 中 具有 重要 意义 的 碳 固定 ， 光 合作 用 是 其 主要 途径 。 而 
糖 类 ， 作 为 光合 作用 的 关键 成 分 ， 是 最 重要 的 能 量 底 物 。 生 命 起 源 前 ， 可 以 通过 
甲醛 聚 糖 反 应 由 甲醛 获得 糖 类 ，、 而 RNA 或 TNA 复制 子 的 合成 则 需要 核糖 和 苏 
糖 的 供应 。 但 是 ， 对 糖 类 在 原初 代谢 反应 中 起 关键 作用 这 个 假设 ， 以 下 观察 结果 
是 不 支持 的 。 

CD 糖 类 并 不 是 最 稳定 的 化 合 物 。 为 了 得 到 高 产量 ， 甲 醛 聚 糖 反应 也 需要 碱 
性 pH, 

CD 糖 酵 解 是 一 个 两 段 式 的 酶 促 反应 。 前 半 部 分 从 葡萄 糖 到 丙 糖 磷酸 盐 是 糖 
途径 ， 后 半 部 分 从 1，3- 二 磷酸 甘油 酸 酯 到 丙酮 酸 为 凑 酸 途径 。 代 谢 丙 酮 酸 的 三 
凑 酸 循环 是 一 个 类 似 的 羧 酸 途径 。 在 糖 酵 解 后 面 的 羧 酸 途径 中 ， 有 两 步 底 物 水 平 
磷酸 化 ， 但 前 半 部 分 一 步 也 没有 。 

(3) 与 前 半 部 分 反应 相 比 ， 后 半 部 分 的 酶 高 度 保守 ， 这 意味 着 糖 酵 解 途 
径 最 初 是 以 糖 异 生 从 低 到 高 的 方向 进行 的 ， 而 不 是 糖 酵 解 的 从 高 到 低 ” 。 起 
始 于 RNA 世界 ， 糖 异 生 对 将 凑 酸 和 和 氨基酸 转 化 成 6- 磷 酸 和 葡萄 糖 的 过 程 来 说 
是 必需 的 ， 这 个 过 程 可 以 通过 上 友 糖 磷酸 循环 生成 5- 磷 酸 核糖 ， 再 进一步 生成 
5- 磷 酸 核糖 -1- 焦 磷酸 盐 (PRPP) ， 它 是 喀 啶 和 最 叭 核糖 核 苷 的 共同 前 体 。 

(4) 通过 膜 化 学 渗透 的 氧化 磷酸 化 产生 ATP 的 过 程 ， 是 利用 来 自 于 三 羧 酸 
循环 和 乙 醛 酸 循环 的 羧 酸 作 为 底 物 的 ， 而 不 是 糖 。 
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因此 ， 在 光合 作用 出 现 之 前 ， 糖 类 作为 能 量 底 物 ， 其 重要 性 不 如 羧 酸 和 氨 
ER. 


9.6.2 ”PolyP- 硫 酯 -ATP 策略 


在 明白 了 几 种 能 源 各 自 的 优势 与 限制 的 前 提 下 ， 我 们 有 必要 定义 一 个 能 
源 程序 ， 使 前 生物 生命 形式 在 不 同 的 发 展 阶段 都 能 够 得 到 不 受 中 断 的 能 量 供 
应 。 一 个 三 段 式 的 PolyP- 硫 酯 -ATP 能 源 利 用 策略 可 能 是 一 种 合适 的 解决 
方案 。 

第 一 阶段 ; BBR 

在 初始 时 ，PolyP 为 NTP 形 成 RNA，TNA 和 其 他 类 似 RNA 的 多 聚 物 
提供 能 量 ， 而 PolyP 和 NTP 都 能 为 生物 合成 和 代谢 供 能 。 在 NTP 中 ， 由 于 
非 生物 合成 的 腺 呀 叭 产量 高 于 鸟 嗓 哈 ， 而 相对 于 味 叭 核 苷 ， 喀 啶 核 背 的 产量 
是 供应 瓶颈 ， 所 以 ATP 的 含量 比 其 他 三 种 NTP 都 要 高 。 这 造就 了 ATP 的 
前 生物 重要 性 ， 并 使 得 现在 的 细胞 都 是 利用 ATP 而 不 是 其 他 NTP 作为 高 能 
载体 。NTP ERER TNA 或 RNA 复制 子 ， 它 们 在 代谢 物 的 指导 下 进化 成 
了 苏 糖 酶 或 核 酶 ， 扩 大 了 代谢 反应 网 ， 这 些 代谢 产物 包括 来 自 于 环境 中 的 酮 
酸 、 羟 基 酸 和 和 氨基酸 ， 而 指导 机 制 包 含 REIM (代谢 物 引 起 的 复制 子 诱导 ) 
和 REAS (稳定 化 引起 的 复制 子 扩 增 ， 所 形成 的 苏 糖 酶 或 核 酶 ， 它 们 将 酮 
酸 、 羟 基 酸 和 氨基 酸 转 化 成 硫 醋 ， 以 致 NTP 越 来 越 依赖 硫 酯 ， 而 不 是 PolyP 
作为 其 合成 的 能 量 来 源 。 

第 二 阶段 ; RIDES 

当 进 化 中 的 复制 子 -代谢 系统 被 封 人 膜 囊 泡 中 后 ， 囊 泡 内 的 生物 进化 就 开始 
了 。 由 于 难以 进入 膜 寰 泡 ， 外 源 的 PolyP 和 NTP RREN., AEREA 
过 程 中 ， 只 有 那些 能 够 产生 硫 酯 的 前 襄 泡 系统 才能 够 存活 。 硫 酯 作为 主要 能 量 通 
货 ， 符合 硫 酯 世界 中 硫 栈 取代 ATP 占 主导 地 位 的 描述 ， 但 并 不 是 说 完全 没有 
ATP。 硫 酯 为 生成 NTP、 合 成 RNA 及 复制 子 -代谢 系统 的 继续 进化 提供 能 量 。 
在 这 个 早期 囊 泡 阶段 ， 膜 仍 远 不 够 成 熟 ， 不 足以 支持 高 效 的 膜 连 磷酸 化 反应 在 最 
后 一 个 全 生命 共同 祖先 ， 或 LUCA ( 见 附 录 15.1) 的 基因 组 中 ， 没 有 细胞 色素 
基因 ， 这 意味 着 膜 是 逐步 进化 的 。 由 于 没有 与 膜 相 关 的 ATP 生成 ， 在 这 个 阶段 
硫 酯 在 能 量 供 应 中 占 主导 地 位 ， 这 与 现在 的 生物 化 学 相符 合 。 

CD 现在 硫 酯 只 能 激活 羧基 基 团 ， 而 ATP TURRE, Yet. MEE. ND 
ANIME, 乙酰 CoA 和 ATP 中 高 能 键 的 能 量 是 类 似 的 ， 而 硫 醇 占 主导 地 位 的 历史 时 
期 是 在 现代 ATP 主导 的 时 期 之 前 ， 这 或 许 能 够 解释 为 什么 乙酰 CoA 在 生化 途径 中 
一 直 都 是 察 谱 的 ， 而 ATP 则 通用 的 多 。ATP 供 能 比 限制 较 多 的 硫 酯 供 能 在 功能 上 
层次 更 高 ， 这 和 人 脑 中 新 皮质 的 结构 和 功能 比 古老 的 神经 结构 层次 更 高 类 似 。 
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(2) 对 硫 酯 和 ATP 的 平行 利用 是 令 人 困惑 的 元 余 现 象 ， 而 这 一 点 在 多 肽 形 
成 中 尤为 突出 。 在 肽 抗生素 的 合成 中 "， 硫 酯 参与 通过 非 核糖 体 肽 合成 酶 
(NRPS) 进行 的 肽 键 形 成 过 程 ， 但 不 参与 核糖 体 蛋白 质 合成 。 因 为 核糖 体 蛋白 
质 出 现 较 晚 ， 并 起 始 了 酶 代替 核 酶 的 过 程 ，NRPS 更 像 是 一 种 肽 合成 的 古老 机 
制 ， 以 产生 上 肽 - 核 酶 ， 它 是 介 于 核 酶 和 酶 之 间 的 过 渡 生 物 催化 剂 ( 见 14. 2 节 )” 。 
NRPS 利用 了 硫 酯 ， 而 核糖 体 蛋 白质 合成 没有 利用 ， 这 证 明 伴 随 着 NRPS 的 发 
展 ， 存在 一 个 较 早 的 硫 酯 时 期 ， 而 伴随 着 核糖 体 和 蛋白 质 合 成 的 发 展 ， 在 硫 酯 时 期 
之 后 形成 了 ATP 时 期 。 

(3) 甘油 醛 -3- 磷 酸 脱氧 酶 能 够 利用 糖 类 形成 1，3- 二 磷酸 甘油 酸 酯 ， 它 能 够 
通过 酶 结合 的 硫 酯 中 间 物 ， 将 ADP 磷酸 化 成 ATP。 糖 酵 解 生成 丙酮 酸 和 脂肪 酸 
氧化 过 程 能 够 产生 乙酰 CoA， 它 与 草 酰 乙 酸 共 同 浓缩 生成 的 柠檬 酸 盐 能 够 阻 断 
生成 ATP 的 三 羧 酸 循环 。 在 这 些 例子 中 ， 硫 酯 为 生成 ATP 的 重要 途径 开辟 了 
道路 。 最 初 ， 当 环境 中 的 酮 酸 、 醇 酸 和 氨基 酸 儿 乎 被 异 养生 命 挥 霍 殖 尽 ， 这 些 途 
径 便 能 够 有 效 地 摄取 糖 类 和 脂肪 酸 作为 能 量 底 物 ， 以 供应 ATP 产生 。 这 样 ， 较 
早 的 硫 酯 供 能 便 有 效 地 为 之 后 的 ATP 供 能 开展 了 新 道路 。 

第 三 阶段 :成熟 的 膜 

在 今天 的 生命 体 中 ， 与 膜 相关 的 能 量 生 成 产生 了 大 量 的 ATP， 而 过 程 中 没 
有 用 上 乙酰 -CoA， 这 在 原始 生命 形式 中 也 是 一 样 的 。 随 着 细胞 膜 结构 和 功能 的 
成 熟 ， 利 用 质子 梯度 进行 的 膜 连 能 量 供应 变 得 十 分 有 效 ， 由 膜 产生 的 高 能 键 所 占 
比例 稳步 上 升 ， 例 如 ， 在 人 体 中 ， 一 个 葡萄 糖分 子 的 完全 氧化 在 细胞 质 中 生成 两 
个 ATP， 在 线粒体 膜 上 则 生成 28 个 ATP”, Dij, BOREAS Hh SRA AR BE Dt 
应 共同 确立 了 ATP 作为 高 能 化 合 物 无 可 比拟 的 地 位 ， 它 可 以 完全 取代 硫 酯 。 
ATP 主导 供 能 的 这 个 最 终 阶 段 一 直 持续 到 了 今天 。 

总 之 ， 在 漫长 的 前 生物 /早期 生物 进化 中 ， 随 着 环境 中 羧 酸 和 氨基 酸 的 耗 尽 ， 
进化 中 的 系统 面 对 着 潜在 的 中 断 危险 。 封 人 了 膜 夺 泡 后 ， 更 发 展 了 基于 膜 的 能 量 
产生 方式 。 生 命 采 取 的 能 量 策 略 必须 能 够 对 这 些 重大 的 变化 产生 有 效 的 反应 。 
PolyP- 硫 酯 -ATP 策略 前 明了 生命 是 如 何在 不 同 发 展 阶段 调动 不 同 能 源 ， 以 应 付 
这 些 潜在 的 断层 。2000 年 间 ， 人 类 的 远 距 离 地 面 运 输 经 历 了 从 人 力 到 畜 力 再 到 
石油 驱动 力 的 过 程 ， 而 之 后 还 可 能 向 电力 、 生 物 能 源 和 和 氨 能 源 发 展 。 因 此 ， 最 佳 
的 能 量 策略 始终 被 相对 可 利用 性 、 效 率 及 能 源 代价 的 竞争 力 所 支 配 ， 这 对 前 生 
物 、 早 期 生命 和 人 类 来 说 都 是 一 样 的 。 


9.7 在 地 球 的 哪里 ? 


通过 研究 活 细胞 中 生物 分 子 的 非 生物 合成 ， 人 们 合成 了 一 系列 结构 单元 ， 它 
们 为 前 生物 进化 奠定 了 基础 。 可 是 ， 要 使 其 中 的 不 同 合成 方式 达到 最 优 ， 可 能 需 
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要 相反 的 条 件 ， 例 如 ，PolyP 和 核 背 的 产生 需要 高 温 ， 而 味 叭 合成 和 RNA 的 多 
聚 则 需要 低温 。 由 于 生命 的 异 养 起 源 需 要 获取 多 样 的 环境 养分 ， 那么 我 们 应 该 开 
始 思考 ， 娜 里 是 早期 生命 起 源 的 最 佳 地 点 ， 下 面 是 几 个 可 能 的 位 置 。 


9.7.1 地 表 水 


在 以 闪电 供 能 的 大 气 氨基 酸 合成 中 ， 生 成 的 氨基 酸 可 能 会 被 雨水 冲洗 到 水 体 
表面 ， 这 形成 了 一 个 可 能 位 置 ， 如 达尔 文 所 说 ”, “如 果 CR, ML) 我 
们 认为 有 这 么 一 个 温暖 的 小 水 塘 ， 其 中 含有 各 种 氨 和 碰 酸 盐 ， 还 有 光 、 热 和 电 
等 ， 可 以 化 学 合成 蛋白 质 ， 并 进行 更 复杂 的 变化 。 今 天 ， 这 些 蛋 白质 会 被 生物 迅 
速 吞噬 或 吸收 ， 但 这 在 生命 形成 之 前 并 不 会 发 生 ”。 在 寻找 温暖 的 小 水 塘 这 个 问 
题 上 ， 达 和 尔 文 事实 上 预言 了 太空 生物 学 探索 的 重要 目标 一 一 跟着 水 走 就 对 了 。 


9.7.2 狐 土 和 矿物 质 


各 种 各 样 的 黏土 是 一 类 带 负 电 的 矿物 质 ， 包 括 高 岭 石 〈kaolinite) 、 蒙 脱 石 
(montmorillonite-smetite), FFA] Cillite) MEAR. Kb. ZEHBGGUuG 
得 最 为 广泛 *””。 同 样 ， 也 有 许多 带 正 电 的 矿物 质 ， 如 双 层 氨 氧 化 物 
(DLH) 一 一 绿 锈 或 Fe (M) Fe (Il) (OH)s。 这 两 种 类 型 的 矿物 质 都 分 布 广 
泛 ， 并 可 以 众 化 稀 溶 液 中 生物 分 子 的 化 学 转化 和 浓缩 ， 从 而 在 前 生物 化 学 反应 中 
起 重要 作用 。DLH 可 以 帮助 形成 并 浓缩 丁 糖 磷 酸 盐 和 戊 糖 碰 酸 臣 ， 它 们 是 TNA 
和 RNA HUB. SELIG RAS 50 个 碱 基 的 RNA 低 聚 物 ， 并 引起 
顺序 上 、 形 态 上 和 手 性 的 选择 ， 将 统计 上 只 有 0,2% 的 一 些 碱 基 异 构 体 ， 积 累 到 
13% ， 明 显 地 增加 低 聚 物 的 特异 性 5 。 前 宫 泡 系统 也 有 可 能 吸附 在 矿物 质 表 面 
或 被 封 在 矿物 微 室 《micro-chamber) 中 ， 以 避免 反应 物 的 过 度 稀 释 ， 同 时 使 不 
同 前 生命 系统 各 自 独立 接受 自然 选择 。 


9.7.3 热 液 系统 和 撞击 位 置 


第 一 个 热 液 口 是 在 探测 海洋 温度 异常 时 ， 在 Galapagos Rift 附近 发 现 的 ”3。 
热 液 口 是 地 壳 上 的 裂隙 ， 通 常 位 于 火山 活动 区 ， 这 里 板块 运动 造成 了 岩浆 的 上 升 
流 ， 如 中 大 西洋 赌 (Mid Atlantic Ridge) 和 东 太 平 洋 海岭 (East Pacific Rise), 
海水 在 这 些 位 置 进入 热 液 系统 ， 并 被 火山 加 热 到 高 达 400°C (图 9. 4) 。 当 这 些 过 
热 液体 流入 周围 冰凉 的 水 中 时 ， 矿 物质 就 会 以 每 天 高 达 30cm 的 速度 沉淀 出 来 并 
形成 烟 向 结 构 ， 它 们 可 高 达 60 m。 那 些 能 够 喷射 出 富 含 硫 的 黑色 矿物 质 的 烟 向 
被 称 为 黑色 烟 枪 (black smoker) 。 相 比较 而 言 ， 白 色 烟 枪 温度 较 低 ， 喷 射 的 矿 
物质 颜色 较 浅 ， 富 含 钒 、 钙 和 硅 。 这 些 热 液 口 是 隐 藏 在 深 处 的 热 含水 士 层 ， 能 够 
进行 一 系列 生物 分 子 的 非 生物 合成 〈 见 1.4 节 )。 
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除了 深海 热 渡口 ， 限 石 坑 附 近 也 会 富 含 陨石 
带 来 的 有 机 物 C 6.2) 及 能 够 产生 磷酸 盐 的 陨 
磷 铁 矿 。 由 小 行星 和 志 星 产生 的 陨石 坑 也 可 能 产 
生 热 液 系 统 。 撞击 产生 的 冲击 波 能 够 生成 氨基 酸 
和 其 他 有 机 物 ， 而 同时 撞击 物 表 面 也 可 能 带 有 字 
宙 中 的 大 量 物质 ”。 


9.7.4 uk 


冰 水 混合 物 能 够 促进 模板 介 导 的 RNA Z3 EN 
化 ， 它 依赖 于 碱 基 配 对 和 堆积 ， 这 个 过 程 易 在 低 图 9.4 海 床 热 液 口 〈 来 自 Van 
温 下 进行 。 当 存在 比 冰点 略 低 的 Me CI) /Pb Dover) 
CI) 混合 物 时 ,将 90% 以 上 的 4 种 RNA 单 体 大 
约 等 量 反应 ， 即 可 形成 5 一 17 聚 物 ， 并 含有 痕 量 的 更 长 产物 〈 见 10.4 节 )。 由 于 
RNA 及 RNA 类 似 物 的 关键 作用 ， 冰 水 混合 物 可 能 也 是 具有 吸引 力 的 位 置 " ， 这 
样 的 混合 物 同时 也 能 促进 嗓 叭 合成 **。 


9.7.5 混合 型 反应 器 


地 表 水 、 灰 土 、 矿 物质 、 热 液 系统 和 冰 池 都 能 提供 重要 的 条 件 。 那 么 哪里 会 
是 反应 最 快 的 地 方 呢 ? 正如 达尔 文 所 说 ， 速 度 是 重要 的 ， 较 晚 产生 的 生命 会 被 那些 
早 来 的 吃 掉 。 考 虑 到 生命 异 养 起 源 及 迟早 会 需要 RNA， 在 有 利于 快速 反应 的 因素 
中 ， 能 够 提供 多 种 营养 源 和 适合 RNA 多 聚 作用 的 条 件 都 会 占 着 重要 的 地 位 。 

这 些 考虑 有 利于 一 个 假设 的 混合 型 反应 器 ， 其 中 聚集 多 种 营养 ， 适 宜 前 生物 
进化 : 。 图 9.5 阐释 了 这 样 一 个 反应 器 。 在 接近 地 球 两 极 的 火山 区 域 中 有 一 
有 潮汐 的 池塘 ， 没 有 冷 到 完全 结 冰 ， 但 其 低温 足以 连续 产生 或 间接 保持 冰 水 混合 
物 的 存在 。 雨 水 混合 着 海水 产生 离子 浓度 梯度 ， 适 合 于 甲醛 聚 糖 反应 ， 并 且 足 以 
溶解 盔 酸 盐 。 周 围 间 或 有 辅助 性 的 黏土 和 矿物 质 ， 并 紫 连 温泉 、 火 山 喷 汽 孔 、 限 
石 坑 ， 其 至 可 能 存在 一 个 近 岸 的 海中 热 液 口 。 来 源 不 同 的 有 机 物 和 浓缩 酸 盐 进 
入 这 样 的 冰火 反应 器 (Fire And Ice Reactor, FAIR), 通过 小 溪 、 渗 流 和 潮汐 输 
送 参 与 前 生物 进化 。 现 今 ， 在 环 太平 洋 火 山 带 的 北部 可 能 会 发 现 这 样 的 冰火 景 
观 ， 如 俄罗斯 堪 察 加 半岛 、 阿 拉 斯 加 各 克 水 日 ， 或 北大 西洋 ， 如 冰岛 雷 克 雅 未 克 
由 于 其 众多 温泉 而 得 名 的 骨 烟 湾 (Bay of Smokes) 。 由 于 在 早期 地 球 上 火山 非常 
i. FAIR 也 就 会 很 常见 。 在 数 不 尽 的 FAIR 及 其 他 众多 混合 或 非 混合 型 的 反 
应 器 中 ， 前 生物 装配 过 程 会 不 断 尝试 发 生 ， 试 图 克服 难以 逾越 的 障碍 。 最 终 ， 一 
个 在 有 或 没有 生命 之 间 进 行 抉择 的 盘古 竞赛 (primordial bingo) 在 其 中 一 个 反 
应 器 中 成 功 完成 ， 这 成 功 的 故事 至 今 仍 在 星际 间 回 响 。 


350~400?C 
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图 9.5 冰火 反应 器 (FAIR)， 为 Mojzsis 等 人 从 不 同 环境 中 收集 生物 分 子 的 混合 反应 器 
之 一 ， 包 括 本 例 中 的 近海 热 液 口 : 〈 见 彩 搬 ) 。 
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10 RNA 世界 的 黎明 ， 
在 可 能 的 前 生物 条 件 下 由 单 核糖 核 车 酸 进行 的 RNA 
多 聚 化 


Pierre-Alain Monnard 


10.1 引言 


由 非 生物 合成 的 单 核糖 核 苷 酸 进 行 RNA 分 子 多 聚 化 ， 是 基于 RNA 双重 功 
能 (RNA 信息 库 和 催化 ) 的 代谢 作用 初始 的 关键 步骤 ， 也 是 RNA 世界 假说 的 
基本 条 件 。 这 一 章 给 出 RNA 非 酶 多 聚 作用 方面 研究 的 最 新 进展 ， 并 评估 它们 在 
探索 RNA 世界 起 始 中 的 重要 性 。 


10.2 前 生物 代谢 中 RNA 是 中 心 分 子 


现存 的 一 般 细胞 生物 服从 人 们 已 了 解 很 多 的 分 子 生 物 学 原理 ， 依 赖 蛋 白质 进 
行 核酸 复制 ， 并 通过 核酸 来 编码 蛋白 质 。 尽 管 现 今 复 杂 的 细胞 生物 系统 需要 一 个 
较 简 单 的 系统 作为 先驱 ， 但 对 试图 确定 原始 “生物 化 学 ”代谢 性 质 的 研究 者 来 
说 ， 蛋 白质 与 核酸 的 相互 依赖 一 直 都 是 个 深奥 的 迹 题 (通常 被 描述 为 “ 鸡 与 蛋 ” 
的 两 难 问题 ) 。 实 际 上 ， 直 到 1960 年 F. H.C. Crick fll L. E. Orgel’ H RNA t 
界 的 概念 ， 再 由 W. Gilbert 将 其 命名 以 前 ， 这 个 问题 的 “满意 ”答案 是 不 可 想 
象 的 。 这 些 作者 假设 有 一 种 基于 RNA 的 自主 “生命 体 ” 或 原始 细胞 ， 其 中 
RNA 链 可 以 行使 一 些 现在 由 人 蛋白质 进行 的 功能 ， 首 先 也 是 最 重要 的 就 是 RNA 
复制 ， 同时 RNA 也 是 遗传 信息 库 。 那 时 还 没有 发 现 催化 型 RNA (所谓 的 核 
HD. ， 这 个 想法 也 只 是 纯 理 论 的 ， 仅 有 的 证 据 是 普遍 存在 的 辅酶 可 将 核 苷 结合 到 
自己 的 结构 上 。 通 过 复制 和 突变 进行 的 自然 选择 也 是 已 知 由 简单 生化 系统 进化 到 
复杂 系统 的 唯一 机 制 。 后 来 在 现代 细胞 中 发 现 了 自我 前 切 的 核 酶 ， 最 近 又 证 明 核 
糖 体 多 肽 合成 是 一 个 核 酶 催化 反应 * ， 这 增加 了 RNA 世界 作为 现今 DNA-RNA- 
蛋白 质 世界 前 体 这 个 假设 的 可 信和 度 。 尽 管 从 某 些 角度 来 说 ， 要 从 了 无 生气 的 物质 
中 产生 细胞 生命 ，RNA 世界 似乎 是 不 可 避免 的 ， 但 还 不 清楚 在 进化 到 生命 的 过 
程 中 它 是 不 是 第 一 个 系统 。 实 际 上 ， 现 有 的 证 据 仍 然 不 能 解决 起 源 及 RNA 世界 
“生物 化 学 ”的 问题 。 

要 实现 功能 化 的 RNA 世界 需要 一 系列 事件 (图 10.1)， 包 括 RNA 单 体 
的 非 生物 合成 及 其 到 赛 聚 体 的 装配 (可 能 有 金属 催化 )， 以 及 寡 聚 体 通过 加 
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复制 的 模板 ， 而 且 所 有 这 些 在 初始 时 都 必须 是 非 酶 催化 的 。 在 这 个 阶段 ， 一 
定 存 在 过 一 个 RNA Hh (KEE RNA 分子 )， 并 从 中 通过 自然 选择 产生 出 一 系 
列 催化 型 RNA (其 中 有 依赖 RNA 的 RNA 复制 分 子 )， 共 同 维持 其 在 前 生物 
环境 中 的 指数 增长 。 


A B C D 
. - x me E sz - 到 T um 
» 或 oN) 
催化 能 量 (PN), 
、 (PN) 作为 模板 具有 相同 序列 

9. DOMUM. ~~ 单 体 一 sx, (PN), SRN A 
TOOL ES 与 金属 离子 ， 矿 d 

物 表面 结合 可 促 

HERBAL 


图 10.1 达到 最 初 RNA 世界 的 可 能 途径 。N 代表 任意 核 苷 碱 基 ，(pPN) 为 RNA 赛 聚 体 或 
BRK. fits m. m+] A mtn 代表 多 聚 体 的 长 度 。A. 由 简单 有 机 物 前 体 合成 RNA 单 
体 。 这 一 阶段 依赖 前 生物 化 学 反应 。B. 单 体 的 寡 聚 化 作用 。 在 可 能 有 金属 离子 存在 时 ， 单 
体 结合 成 塞 罕 体 〈 多 聚 作用 )， 而 并 没有 蛋白 质 酶 来 催化 这 个 反应 。C. 合成 较 长 的 多 聚 物 。 
多 聚 体 需 要 一 定 的 催化 活性 ， 可 以 来 自 于 之 前 形成 的 寡 聚 体 的 结合 ， 也 可 以 来 自 于 其 他 单 
体 的 添加 。D, 非 酶 催化 的 模板 介 导 的 多 聚 化 作用 。 要 传递 催化 性 RNA 分 子 片段 的 序列 ， 
这 种 分 子 的 非 酶 催化 复制 能 力 是 必需 的 。 这 个 过 程 不 仅 能 增加 催化 活性 ， 也 能 增 大 RNA 
反应 池 ， 同 时 ， 由 于 复制 错误 ,也 能 产生 新 的 催化 剂 。E. RNA 世界 。 当 RNA 反应 池 中 出 
现 这 样 一 种 分 子 ， 既 能 催化 自身 复制 ， 又 能 催化 其 他 功能 性 RNA 分 子 复制 ， 就 形成 了 成 
熟 的 RNA 世界 。 


10.2.1 RNA S344 RNA 活性 的 含义 


催化 过 程 需要 催化 剂 识别 靶 分 子 。 似 乎 早期 核 酶 并 不 像 现 在 的 蛋白 质 酶 
一 样 具 有 底 物 特异 性 ， 这 使 得 它们 既 能 充分 利用 非 生物 合成 的 各 种 底 物 衍生 
物 ， 叉 仍 能 保持 相对 较 高 的 催化 效率 。 正 如 蛋白 质 酶 一 样 ， 核 酶 对 靶 分 子 的 
识别 也 是 由 RNA 分 子 的 构象 〈 即 它们 的 三 维 形状 ) 决定 的 (图 10. 2 RE 
Ei 10. 1) 。 
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活性 [一 > 构象 [一 > a [一 > 核 苷 碱 基 序列 


图 10.2 tee RNA 活性 的 链 结构 。RNA 的 催化 活性 取决 于 其 构象 ， 而 构象 来 源 于 其 
二 级 结构 和 三 级 结构 模块 的 相互 作用 。 再 进一步 ， 这 种 模块 的 装配 是 由 核 茸 碱 基 的 序 
列 决定 的 。 


专题 10. 1 RNA 结构 的 形成 
RNA 链 能 形成 多 种 结构 ， 共 辣 完成 分 子 在 活体 中 的 功能 。 与 如 今 离 体 选择 出 的 核 酶 
一 样 ，RNA 结构 在 RNA 世界 中 可 能 也 起 重要 作用 。 
结构 主要 取决 于 RNA 分 子 的 序列 和 它们 的 碱 基 配 对 方式 ， 即 两 个 碱 基 间 形成 气 键 
(HE) 的 能 力 ， 以 及 非特 异性 碱 基 堆 积 的 能 力 。 其 他 特征 ， 如 沿 磷 酸 核 糖 骨架 的 转角 
(专题 10. 1. 1 图 AO. 、 碱 基 和 核糖 的 构象 〈 专 题 10. 1. 1 图 B). 也 能 通过 限制 分 子 构象 而 影 
响 结 构 形 成 ( 见 参考 文献 1) 。 多 种 碱 基 对 分 为 两 类 : 普通 的 Watson-Crick 碱 基 配 对 ( 专 
题 10. 1. 1 图 C) 和 非 Watson-Crick 碱 基 配对 (专题 10.1.1 图 D)。 


Q 
oN MA UC 
3 N 
ESAN e pem 反 一 反 G 一 A 
Lz X sj w—w-d A 反 一 HoogsteinA 一 U 结 合 
NE 
C ' 在 内 部 yh 


专题 10.1.1 影响 RNA 结构 的 因素 。A. RNA 多 聚 物 由 BD- 核 苷 酸 通过 磷酸 二 酯 键 连 
接 形 成 。 每 个 核 车 酸 由 一 个 磷酸 ( 深 色 ) -核糖 GXCO 骨架 和 一 个 碱 基 组 成 ， 一 个 杂 
环 以 有 结构 连接 到 核糖 的 Cl 上 〈 碱 基 和 磷酸 都 在 核糖 环 平面 之 上 )。 碱 基 分 为 嘎 叭 
[aOR MS CA) SERE 〈(G)] 和 喀 啶 [如 胞 喀 啶 (C) ARE CLD). & iB 
骨架 的 单 键 HMR) 都 能 旋转 。B, D 型 核糖 具有 两 种 感 起 形式 ，C2'- 在 内 或 C3 -在 
肉 。C. Watson-Crick REACH: A.U 和 6G'C 分 别 通过 两 个 或 三 个 氢 键 OH) 相 
互 作用 。N-H 基 团 作为 氢 供 体 ， 而 碱 基 环 上 和 氧 的 游离 电子 对 〈C=O) 或 环 氮 作 受 体 。 
D. 非 Watson-Crick 碱 基 配对 : 左 侧 为 “摇摆 ” 碱 基 配 对 系统 (G。U); AMA RNA 
中 其 他 一 些 非 Watson-Crick 碱 基 配 对 方式 。 


通过 两 条 链 间 的 相互 作用 ， 或 RNA 上 金属 离子 或 蛋白 质 的 结合 形成 的 稳定 结构 属于 
二 级 结构 和 三 级 结构 模块 (专题 10. 1. 2 图 )。 

BIN RNA 折 秋 中 最 常 死 的 模块 。 它 们 通常 由 较 短 的 双 螺旋 主干 和 几 个 核 音 酸 构成 
的 终端 环 组 成 。 它 们 清楚 显示 了 碱 基 序列 和 链 构 象 间 的 关系 ， 这 种 关系 能 够 稳定 RNA Jr 
3k. ihn, 环 上 序列 为 UUCG 时 ， 骨 架 和 碱 基 的 构象 能 在 环 内 形成 额外 的 摇摆 配对 
| (G，U) ， 并 能 使 其 余 的 环 上 碱 基 堆 积 起 来 ， 从 而 增加 主 于 的 热 稳定 性 。 
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二 级 结构 模块 三 级 结构 模块 
wou” sis DE se eT EF pankit 


oy cw A ` g 


soy 
x 基 三 元 


REIR 内 部 环 凸 起 
m ioe 
5 3 5 3 H 5 
ce ou ouf A US 
xdllliis UF j H MZ X \ 
二 基 连 接 或 三 基 连 接 四 基 连 接 N= N 
夹 轴 堆积 J x 


专题 10.1.2 二 级 和 三 级 结构 模块 的 例子 。 上 骨架 由 黑 线 表示 ， 碱 基 为 浅 灰 色 的 短线 。 两 
sexto tuti entapt. 在 UAU ZRF, A- U 为 Watson-Crick 配对 ， 而 
U* A 不 是 。 


RNA 模块 的 装配 需要 相对 较 长 的 多 聚 物 ， 已 知 能 够 进行 催化 或 分 子 识别 的 
合成 或 天 然 RNA 多 聚 体 至 少 需 要 由 20~ 30 个 单元 组 成 ， 有 较 大 的 核 苷 碱 基 片 
段 参 与 形成 结构 模块 。 离 体 选择 出 来 的 RNA 连接 酶 和 多 聚 酶 则 由 更 长 的 链 构 
Hh. 分别 具有 至 少 50 个 和 150 个 单 体 。 

这 样 的 长 度 对 RNA 多 聚 化 有 一 定 的 要 求 。 实 际 上 ， 一 个 指定 活动 若 需要 一 
个 50 残 基 〈50mer) KEK RNA 去 完成 ,理论 上 将 有 4R 108 个 不 同 的 同 长 
BE RNA 序列 〈 设 有 4 种 不 同 碱 基 )， 这 总 量 3.5 X10" kg 的 RNA 并 不 能 很 快 制 
造 出 来 。 即 使 这 些 序列 中 不 止 一 个 可 能 有 活性 ， 将 它们 减 去 后 ， 浓 度 问 题 也 一 定 
不 能 忽视 ， 对 一 个 特定 活动 ， 活 性 分 子 的 最 低 浓度 都 是 十 分 必要 的 ， 在 RNA tit 
界 初始 时 也 必须 考虑 到 ， 同 时 需要 几 个 序列 合作 时 尤其 是 这 样 。 因 此 ，RNA 多 
育 化 过 程 需要 生成 一 个 RNA Yh, 包含 了 大 量 催 化 活性 分 子 〔 它 们 如 何 生成 仍 是 
个 远 未 解决 的 问题 ) 。 


10.2.2 环境 条 件 


不 幸 的 是 ， 关 于 原始 地 球 的 环境 条 件 ， 仅 有 来 自 于 生物 圈 的 活动 及 板块 构造 
运动 的 线索 。 不 过 ， 最 近 的 研究 表明 ， 液 态 水 和 大 陆 早 在 4. 3 X 10° 年 前 就 存在 
了 。 也 可 以 预期 那 时 比 现在 具有 较 强 的 火山 运动 和 较 低 的 阳光 照射 水 平 ， 因 此 ， 
产生 生命 的 反应 可 能 会 在 较 宽 范围 的 条 件 下 进行 ， 如 温度 、 压 力 、 离 子 强 度 、 
pH 等 ， 并 可 能 在 陆地 、 地 球 深 处 、 海 洋 中 或 这 些 区 域 的 分 界面 进行 。 
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10.3 RNA 单 体 


尽管 由 前 生物 分 子 进 行 的 不 同 RNA 单 体 的 合成 超出 了 本 章 范 围 ( 见 参考 文 
献 2) ， 我 们 也 有 必要 对 这 个 问题 的 研究 工作 进行 简 述 。 我 们 有 必要 在 此 讨论 一 
F. RNA 世界 从 前 生物 有 机 混合 物 中 出 现 的 过 程 中 ，RNA 单 体 合成 (或 缺失 ) 
的 影响 。 


10.3.1 核糖 核 背 酸 的 合成 


RNA 单 体 一 一 #D- 核 糖 核 苷 酸 ， 是 由 三 种 不 同类 型 分 子 一 一 一 个 核 背 碱 基 、 
一 个 核糖 及 一 个 磷酸 基 团 形成 的 相当 复杂 的 化 合 物 〈 专 题 10. 1) ， 在 装配 成 核糖 
核 芽 酸 之 前 ， 其 中 每 一 个 都 需要 作为 中 间 产 物 进 行 合 成 (对 磷酸 基 团 来 说 ， 是 使 
它 能 被 利用 )。 

探索 核 苷 酸 前 生物 合成 的 实验 通常 关注 这 几 个 特殊 部 分 之 一 。 

“展示 了 从 大 量 非 生物 衍生 物 中 合成 所 需 嗓 叭 和 喀 啶 的 途径 。 

+ D 型 核糖 可 以 由 前 生物 物质 甲醛 通过 甲醛 聚 糖 反应 产生 ， 不 过 核糖 只 是 所 
有 粮 类 产物 中 相当 少 的 一 部 分 。 而且， 这 些 糖 在 pH 二 7 时 其 分 解 半衰期 从 几 小 
时 到 几 年 不 等 ， 这 由 温度 决定 。 不 过 ， 与 础 酸 盐 的 络 合 作用 及 核糖 衍生 作用 可 以 
部 分 缓解 这 种 情况 。 

" 将 核糖 与 核 苷 碱 基 偶 联 能 够 产生 核 音 ， 这 目前 是 核 昔 酸 前 生物 合成 中 最 薄 
弱 的 环节 。 不 过 最 近 有 研究 暗示 了 一 种 简化 的 合成 ， 用 磷酸 盐 衡 生 的 核糖 反应 
进行 ”。 

© 核 背 可 以 与 无 机 磷酸 盐 反 应 生成 5 ERER. i 

尽管 这 些 “ 具 有 前 生物 可 能 性 的 ”合成 利用 了 高 纯度 的 反应 物 进行 ， 但 是 它 
们 中 任意 一 环 的 产量 都 很 低 。 而 且 像 溶剂 鞋 取 这 样 的 多 重 步骤 也 被 用 上 ， 这 显然 
不 是 前 生物 性 的 合成 方式 。 节 后 ， 它 们 产生 出 的 复杂 混合 物 ， 其 中 有 些 是 所 需 产 
物 的 异 构 体 (具有 相同 化 学 式 的 分 子 ， 原 子 间 通常 也 具有 相同 类 型 的 键 , 但 原子 
排 布 方式 不 同 )， 它 们 很 容易 抑制 多 聚 化 或 复制 反应 。 

合成 中 的 困难 非常 多 ， 因 此 ， 原 始 地 球 上 RNA 最 早 是 如 何 出 现 的 这 个 问题 
应 当 遵 愤 考 虑 。 举 例如 下 。 包 核 背 酸 可 能 是 由 共 星 和 陨石 带 来 的 ， 它 们 的 合成 发 
生 在 完全 不 同 于 早期 地 球 的 条 件 下 (温度 、 压 力 、pH)。 如 果 考 虑 到 每 年 地 外 天 
体 带 到 地 球 上 的 碳化 合 物 量 〔 在 地 球 刚 形成 后 的 几 亿 年 间 ， 超 过 10 kg)， 这 种 
说 法 可 能 是 很 合理 的 。@ 可 能 还 有 其 他 更 多 的 前 生物 分 子 参与 形成 RNA， 它们 
Æ RNA 世界 之 前 ， 前 RNA 世界 的 组 分 。@ORNA 世界 可 能 是 通过 催化 反应 网 络 
形成 的 ， 它 利用 前 生物 有 机 分 子 去 生成 更 复杂 的 分 子 。 如 果 是 这 样 ， 系 统 信息 就 
与 催化 过 程 联 系 起 来 了 ， 这 种 说 法 通常 称 为 “代谢 世界 ”。 
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前 RNA HAAR T XILAIGS SRO, CNAA RLY 
骨架 ， 其 合成 比较 简单 〈 图 10. 3) 。 人 们 认为 这 个 可 能 存在 的 RNA 祖先 应 可 以 
有 效 地 将 自身 与 RNA 单 体 合成 碱 基 对 ， 方 便 两 个 世界 中 信息 的 转移 。 


A B C D E 


图 10.3 几 种 可 选单 体 〈 深 色 标 出 )。A, 甘油 核酸 ， (S/R GNA; B. 苏 糖 核酸 ， 
TNA; C.2 基 团 (OH 对 FD. 决定 核糖 或 脱氧 核糖 核酸 ， 即 RNA 或 DNA; D. nm 
RNA, pRNA; E. 多 肽 核酸 ，PNA。A 和 下 的 骨架 不 是 糖 ，B、D 和 眉 可 与 其 自身 碱 基 
配对 。A、B 和 玉 可 与 C 配 对 ，C 为 中 性 核酸 。 


Eschenmoser 及 其 同事 深入 研究 了 糖 环 不 同 大 小 对 核 苷 酸 衍生 的 影响 2 ， 试 
图 找 出 天 然 核酸 选择 核糖 及 脱氧 核糖 的 原因 。 其 他 人 则 设计 了 新 的 多 聚 物 ， 解 决 
RNA 合成 或 结构 上 的 一 些 问 题 ， 例 如 ， 衍 生出 带 有 和 蛋白质? 或 甘油 磷酸 骨架 2 的 
核酸 ， 这 些 衍生 物 十 分 有 助 于 了 解 RNA 的 性 质 ， 尽 管 它们 中 的 一 些 ， 如 GNA 
和 PNA， 具 有 前 生物 可 能 性 ,但 其 前 生物 合成 ， 不 论 是 不 是 非 酶 多 聚 化 ， 都 尚 
未 有 报道 。 还 有 ， 对 这 些 过 程 实现 的 障碍 有 些 已 经 得 到 了 证 明 ， 如 PNA 单 体会 
环 化 形成 环形 二 聚 体 。 

简 言 之 ， 对 f-D- 核 糖 核 苷 酸 的 初始 合成 还 没有 令 人 满意 的 方法 ， 这 可 能 也 
反映 出 我 们 对 前 生物 条 件 知之 甚 少 ， 还 有 可 能 恰好 支持 了 RNA 世界 不 是 进化 到 
细胞 生命 的 第 一 步 这 个 论点 。 但 是 ， 就 算 “ 代 谢世 界 ” 这 个 假设 是 正确 的 ， 催 化 
网 络 的 信息 在 某 些 点 也 需要 转化 成 基于 信息 或 催化 多 聚 物 的 形式 。 因 此 ， 要 了 解 
这 个 过 程 ， 对 RNA 非 酶 多 聚 化 和 复制 的 研究 仍然 是 必要 的 。 


10.3.2 RNA 单 体 的 反应 


为 了 保证 RNA 单 体 的 多 聚 化 ， 必 须 了 解 它们 的 反应 。 在 水 溶液 中 合成 磷酸 
二 酯 键 的 标准 自由 能 约 为 十 5. 3 kcal/mol, Ai, RETE ARH., BIE 
体 被 化 学 激活 了 “〈 即 它们 获得 了 储存 于 该 单 体 及 一 个 激活 基 团 间 化 学 键 中 的 化 学 
能 )， 或 得 到 外 能 〈 如 热能 )。 要 激活 RNA 单 体 ， 可 以 利用 无 机 多 磷酸 盐 (图 
10. 4) ， 它 们 能 促进 多 育 作 用 。 但 是 ， 它 们 的 多 聚 作用 速率 很 慢 ， 因 此 多 数 的 
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“前 生物 ”多 聚 作用 ， 一 直 都 是 通过 将 核 背 酸 激活 为 氨基 础 酸 酯 进行 的 ， 通 常 为 
咪唑 磷酸 CH] 10. 4)， 即 使 这 些 分 子 在 早期 地 球 上 可 能 并 不 存在 。 


一 9 B o 
A 活性 基因 示例 Jd mh 


N Bvt A 79. N (mpN) 
is 1 A 
o [*] 
3 2" ll | 
0 一 ?一 0 一 5 一 0 
(de Ls 


int Y | N OHOH (n OHOH 
a) @) @) M rs o 
Oo o o OH OH " -0 N 
no—P—o—}—o—f—o} ys 1 o^) 
0 0 o yet 
(4) aay o N ono 
AcG AcG 名 称 缩写 Y des 0--P—o N 
LL LAG “pote "M s 
(1) BRE Im ImpN y Y Ti 
(2) 2-H dk 2-Melm  2-MelmpN O OH (II) 3 2 
-BKE o-l-o OH OH 
am T2 N 
(3 1-H E 1-Mead 1-MeadpN oF), 
LL 最 普遍 的 。 ,7 
4 ARR mo PN 自然 连接 OR ON 


图 10.4 活性 p-D-EOREECEEERIU RU. A. 活性 单 体 。B. RNA 单 体 二 聚 化 ， 区 域 选 择 性 不 
同 而 产生 的 三 种 产物 ， (D 5 一 5 REAR; (ID 2'—5', (HD 3 一 5 ，N 代表 任意 
碱 基 。 


天 然 RNA 通常 具有 3 一 5' 连 接 ， 这 是 由 多 聚 酶 来 保证 的 区 域 选择 性 
(图 10. 4) 。 由 金属 离子 介 导 的 非 酶 多 聚 作用 倾向 于 产生 有 具有 所 有 可 能 连接 的 混 
合 物 ， 从 而 生成 RNA 24 V] 〈 在 本 章 其 余部 分 提 到 RNA 时 ， 即 指 的 是 RNA 
及 其 类 似 物 的 混合 物 )。 它 们 的 相对 频率 取决 于 其 亲 核 羟基 的 相对 反应 性 ， 也 取 
决 于 金属 催化 类 型 和 采用 的 介质 。 非 酶 合成 寡 聚 体 中 连接 的 异 质 性 亦 可 能 阻止 
RNA 的 形式 、 功 能 及 复制 。 


10.4 RNA 多 聚 化 或 RNA 单 体 的 浓缩 


要 具备 “前 生物 可 能 性 ”， 任 何 RNA 多 聚 化 过 程 都 应 当 符 合 以 下 条 件 : 

* 在 水 环境 中 进行 ， 或 至 少 能 从 水 介质 中 得 到 反应 物 ; 

* 有 少量 复杂 单 体 混合 物 存在 ， 以 作为 浓缩 的 开始 ， 

。 有 人 金属 离子 催化 剂 存 在 ， 可 以 是 游离 离子 或 固体 矿物 表面 ; 

。 聚 合体 的 聚合 速率 必须 高 于 解 聚 速率 ， 这 种 动力 学 特征 非常 重要 ， 因 为 由 
于 炉 效 应 ， 多 聚 反应 在 水 环境 中 易 被 抑制 ; 


10 RNA 世界 的 黎明 : 在 可 能 的 前 生物 条 件 下 由 单 核糖 核 苷 酸 进 行 的 
RNA 多 聚 化 » 133 + 


* SRNL RE RE ae Pe HE Hh RERA HB ET PE BY RN., 
现在 我 们 来 概述 一 下 几 种 RNA PRS RE, ER RAY HRR 
缩 ， 它 们 部 分 符合 上 述 要 求 。 


10.4.1 均匀 水 介质 中 的 自发 浓缩 


在 二 价 金属 离子 催化 剂 存在 时 〈 如 铂 、 铅 或 铀 酰 离子 ) ， 活 性 核 昔 酸 应 当 能 
够 形成 延伸 堆积 〈 它 使 反应 基 团 更 为 接近 ) ， 这 是 由 于 核 背 碱 基 具 有 相对 朴 水 性 ， 
以 及 二 价 金 属 离子 与 带 负电 的 磷酸 及 核糖 羟基 相互 作用 〈 图 10. 5) 。 


£6 新 的 磷酸 二 酯 键 


图 10.5 RNA 单 体 自发 浓缩 示意 图 。I HE (stack) 的 自我 装配 。II. 金属 离子 催化 形 
成 磷酸 二 酯 键 。 


原则 上 ， 带 有 金属 离子 的 活性 基 团 应 当 能 够 克服 能 又 ， 从 而 使 多 聚 化 过 程 得 
以 进行 ， 但 是 ， 者 催化 剂 和 单 体 的 浓度 较 低 ， 初 始 产物 就 会 是 具有 焦 磷酸 盐 和 
2 一 5 连接 的 二 聚 物 。 即 使 在 如 潮汐 池 这 样 的 情况 下 〈 例 如 ， 随 着 水 的 蒸发 ， 海 
滩 上 的 小 池子 能 够 提供 活性 单 体 和 金属 离子 催化 剂 的 浓缩 混合 物 )， 反 应 也 只 能 
产生 少量 产物 ， 最 多 为 四 萌 物 ”“。 这 是 因为 活性 物质 的 水 解 ， 以 及 亲 水 反应 分 子 
(尤其 是 U) 不 能 形成 堆积 。 通 过 单 体 添 加 或 短 赛 聚 物 结合 进行 的 寡 聚 物 延 伸 都 
不 太 有 效 。 也 就 是 说 ， 在 均匀 水 溶液 中 ， 非 酶 合成 的 守 育 物 不 能 达到 产物 激活 所 
需要 的 长 度 。 

有 了 这 些 不 成 功 的 尝试 ， 我 们 可 以 推断 均匀 水 环境 不 能 使 反应 物 堆积 达到 有 
序 。 因 此 ， 需 要 为 该 系统 引入 一 个 特殊 环境 ， 能 够 与 单 体 和 催化 剂 相互 作用 并 使 
之 浓缩 ， 从 而 减弱 水 分 子 活性 ， 使 它们 达到 有 序 。 迄 今 已 知 有 三 类 这 种 环境 : 矿 
物 表 面 、 冰 水 共 熔 相 及 脂 双 层 结构 。 


10.4.2 在 矿物 表面 ， 如 蒙 脱 石上 的 自发 浓缩 


矿物 表面 的 带电 特性 及 常规 结构 可 为 RNA 多 聚 化 提供 有 利 环境 。 不 同 的 无 
BLA HE, WAARA [Cas POO;OH] MRA (Montmorillonites) 之 类 的 
Bit (Al 10. 6) ， 可 以 促进 RNA 多 聚 化 。 经 检测 的 几 种 普通 黏 士 ， 多 数 都 没有 
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表现 或 表现 出 很 小 的 活性 ， 但 是 ， 经 化 学 处 理 的 蒙 脱 土 ， 弥 散 后 称 为 同 离子 ， 具 
ARAME”, 


水 介质 可 变 阳 离子 
ImpN Mg” 


水 层 
ImpN ImpN we p 
Mg? "s 
吸附 a A " OO 氧气 
a APT AP* Mg?* AP 
, ote . aS 
ImpN ImpN 
PY ImpN Me . l ei 


可 变 阳 离子 
水 层 


图 10. 6 蒙 脱 石 的 结构 及 其 对 RNA 多 聚 化 作用 的 影响 〈 见 参考 文献 16) 。 蒙 脱 石 由 两 
层 硅 四 面体 组 成 ， 层 间 由 铝 酸 盐 八 面体 连接 。 部 分 St* 和 ADU 被 碱 金 属 或 碱土 金属 
[如 Mg OD] 取代 ,或 者 是 Fe (ID, 这 由 侵蚀 过 程 决定 。 当 所 有 可 变 阳 离子 都 被 
Na 蔡 换 时 ， 形 成 同 离子 蒙 脱 石 。 反 应 在 表面 进行 ， 不 在 边缘 发 生 。 


ER HAE BRINE Ze GICSEBIDKTE FH SIC E FB. 00 T8 HERE BELICE f 
电 的 表面 之 间 的 静电 作用 ) 并 GO 被 表面 及 核 革 酸 磷 酸 醋 之 间 的 金属 离子 桥 定 
位 。 吸 附 作用 的 程度 取决 于 活性 基 团 、 矿 物 表面 及 水 溶液 的 性 质 ， 而 且 ， 由 于 多 
重 黏着 作用 ， 多 聚 体 可 以 比 独立 单 体 吸附 得 更 紧 。 

FER MgCl, HEAL) 的 电解 质 溶液 中 ， 存 在 有 小 的 引物 寡 聚 物 [ 短 的 脱氧 
核糖 赛 聚 物 ， 并 加 上 3 ARER 〈pdA)*pA， 或 焦 磷酸 核 苷 酸 二 聚 物 AppA] 
时 ， 依 赖 于 蒙 脱 石 的 ImpA 能 够 自发 浓缩 生成 长 达 50 个 单 体 单元 的 RNA。 在 这 
个 过 程 中 ， 需 要 经 常 向 单 体 堆积 中 补充 活性 单 体 (14d 一 次 )， 以 避免 单 体 水 解 
带 来 的 生长 限制 效应 。 若 用 大 的 杂 环 化 合 物 作为 单 体 的 激活 基 团 ， 如 1- 甲 基 腺 
叮 哈 ， 在 没有 引物 的 情况 下 也 能 够 在 仅仅 3d 内 生成 长 度 相似 的 寡 聚 物 ， 且 4 种 
核 苷 酸 都 参与 进来 了 。 

这 种 多 聚 化 过 程 在 产物 核 苷 碱 基 序列 和 连接 方式 上 〈 关 于 这 些 参数 的 实验 测 
定 ， 见 专题 10. 2) 都 具有 选择 性 ， 例 如 ， 在 InpA-ImpC 混合 物 中 ， 所 有 可 能 二 
聚 物 都 能 形成 ， 在 可 能 随机 合成 的 较 长 赛 聚 物 异 构 体 中 ， 却 只 有 少数 能 被 检测 
5/7. DERRY 3 RTM (RRR) 及 其 区 域 特异 性 决定 了 延长 反 
应 。 由 于 3' 一 5' 连 接 的 末端 核 车 酸 更 易 延 长 ， 所 以 在 蒙 托 石上 观察 到 的 2 一 5 与 
“3 一 5 连接 的 比例 大 大 偏向 于 天 然 异 构 体 〈3 一 5 ) ， 而 均匀 水 介质 中 则 以 2' 一 5 
连接 为 主 。 最 后 ， 由 于 3 端 顺 叭 本 身 活 性 比 3' 端 喀 啶 高， 所 以 偏向 于 形成 富 仿 
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GS HERA 
#0 10.2 RNA 分析 

非 酶 催 多 聚 化 形成 的 RNA 链 可 通过 不 同方 式 按 长 度 、 碱 基 含 量 和 连接 方式 进行 
分 析 。 

凝 胶 电泳 。 通 过 与 一 个 售 已 知 长 度 RNA 分 子 的 RNA 梯度 进行 比较 ， 这 种 方法 能 确 
E RNA 产物 的 长 度 〔 大 于 5 聚 物 )， 分 辩 率 可 达 一 个 碱 基 ， 且 可 以 确定 在 引物 上 新 增 的 
碱 基 的 连接 方式 。 

色谱 分 析 。 高 压 液 相 色 谱 〈HPLC) 利用 反 相 和 离子 交换 柱 进 行 RNA 分 析 。 反 相 色 
谱 能 够 根据 碱 基 含量 和 连接 类 型 (2 一 5 、3 一 5 和 焦 磷酸 盐 ) 区 分 产物 。 这 类 方法 可 用 
于 分 析 RNA 多 聚 物 的 酶 解 产物 ， 确 定 天 然 和 非 天 然 连 接 比例 。 还 能 用 于 确定 在 碱 性 条 件 
或 磷酸 二 酯 酶 催化 下 完全 分 解 为 核 背 碱 基 后 ，RNA 中 的 碱 基 含 量 。 离 子 交换 层 析 用 于 确 
定 较 短 守 聚 物 的 长 度 和 它们 的 空间 构 型 。 

酶 消化 。 核 酸 酶 或 RNase 能 特异 性 裂解 3 一 5 连接 ， 对 裂解 位 点 两 侧 的 碱 基 和 RNA 
结构 〈 单 链 或 双 链 ) 都 具有 序列 特异 性 。 这 些 酶 和 凝 胶 电泳 与 色谱 分 析 一 起 ， 能 够 帮助 
我 们 确定 天 然 和 非 天 然 连 接 的 比例 。 

质谱 分 析 (MS). 尤其 MALDETOF MS 可 用 于 较 短 寡 聚 物 的 序列 分 析 。 这 种 方法 使 
人 们 能 在 不 损伤 生物 多 聚 物 的 同时 ， 分 析出 它们 的 重量 。 质 量 分 辩 率 可 低 至 一 个 质子 ， 
进行 相对 精细 的 序列 测定 。 

测序 。 这 种 方法 能 确定 天 然 RNA 和 DNA 的 碱 基 序 列 。 现 今 , 已 能 用 酶 催化 ， 将 
RNA 片段 反 转 录 为 cDNA 或 完整 DNA. 再 将 这 些 cDNA 扩 增 ， 揪 和 质粒， 转 染 到 细菌 
中 进行 进一步 扩 增 ， 再 对 DNA 质粒 产物 进行 测序 。 非 酶 催 合成 的 RNA 为 混合 连接 ， 会 
使 反 转 录 极 为 困难 。 


10.4.3 冰 水 共 熔 相 


近年 来 对 行星 体 的 探索 清楚 地 证 明 ， 在 地 球 以 外 的 宇宙 其 他 位 置 ， 水 分 子 经 
常 表现 为 冰 。 在 早期 地 球 上 ， 太 阳 辐 射 强度 比 现在 弱 〈 约 30%)， 因 此 可 能 会 有 
冰 水 混合 物 。 

冰 水 系统 是 RNA 单 体 自 发 浓缩 的 有 趣 环境 ， 这 是 因为 这 种 系统 能 够 非常 有 
效 地 浓缩 溶质 (图 10. D. ， 从 而 使 它们 组 织 起 来 。 冰 冻 可 以 通过 给 样品 脱水 来 减 
小 系统 中 水 的 活性 ， 而 低温 则 能 够 保护 RNA 不 被 热 解 。 相 关 的 实际 过 程 〈 简 单 
浓缩 效应 与 冰 表 面 的 相互 作用 等 ) 还 没有 得 到 阐明 ， 不 过 只 有 当 冰 核 形成 时 多 聚 
化 才能 发 生 。 过 冷 溶 液 并 不 利于 高 效 反应 。 

若 泥 合 物 包含 所 有 4 KR, NES RAS, JUR 
是 Mg (ID/Pb (ID 混合物 ， 以 准 等 摩尔 (quasi-equimolar) 在 一 18. 4°C (keyk 
点 略 低 的 温度 ) 孵育 超过 36 天 ， 观 测 到 所 有 单 体 几乎 都 GA 90%) 形成 了 中 等 
长 度 的 混合 寡 聚 物 〈 达 15~30 聚 物 )8&。 与 黏土 相反 ， 这 种 反应 是 在 活性 基 团 与 
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ImpN v? 


水 溶液 六 水 共 熔 相 
图 10.7 冰 水 共 熔 相 的 形成 。 活 性 单 体 CImpNO 和 人 金属 离子 催化 剂 (M2+ ) BUR 
溶液 在 其 冰点 之 下 ， 共 熔点 之 上 凝固 〈 即 在 此 温度 范围 内 整个 样品 都 凝结 为 固 
WO. RAER, Aaka 〈 见 含 荧光 染料 的 混合 反应 物 的 显 微 照片 ) 间 
集中 到 液 相 共 熔 相 )。 注 意 在 凝固 刚 开始 时 ， 溶 质 浓度 升 高 ， 同 时 剩余 溶液 冰点 
降低 。 标尺 (Bar) =26.7 um, 


金属 催化 剂 的 异 质 混合 物 存 在 下 进行 的 ， 反 应 物 初始 浓度 低 至 10 mol/L. 38 
常 是 利用 Mg CI) /Pb CD RAH, 但 Pb (J)〉 离 子 自己 在 与 单 体 的 比值 仅 
为 1: 20 时 也 能 催化 多 聚 化 反应 8 。 低 浓度 的 活性 寡 聚 物 可 有 效 结合 ， 产 生 较 长 
多 育 物 ， 或 通过 添加 新 的 活性 单 体 来 进行 延长 。 有 趣 的 是 ， 只 有 塞 聚 物 正在 形成 
二 级 结构 时 ， 单 体 的 添加 才能 够 生产 出 长 于 30—35 聚 物 (Monnard and Szos- 
tak， 未 发 表 )， 这 个 事实 可 能 意味 着 反应 过 程 偏向 能 形成 一 定 结构 的 产物 ， 这 会 
有 利于 产生 更 多 的 RNA 催化 物种 。 

与 在 均匀 水 溶液 中 相 比 ， 在 冰 水 共 熔 相 中 产物 的 区 域 选择 性 (3' 一 5' 连 接 ) 也 
更 强 ”， 且 冰 水 共 熔 相 有 利于 降低 水 解 速率 。 在 典型 反应 中 ， 仅 有 6%% 一 10% 初 始 
ImpU 浓度 会 水 解 为 失 活 的 尿 核 苷 单 磷酸 。 相 反 ， 在 均匀 水 溶液 及 蒙 脱 石上 ， 水 解 
速率 与 单 体 浓度 成 正比 ， 并 会 被 金属 离子 加 速 至 600 倍 !? 。 在 单 体 供应 可 能 不 足 的 
环境 中 ， 共 和 熔 相 中 的 低 水 解 速率 对 产生 和 选择 较 长 的 寡 聚 物 都 是 必要 的 。 


10.4.4 脂 双 层 结构 


在 无 水 和 有 水 条 件 的 循环 变动 中 ， 如 果 热 能 可 以 为 脱水 过 程 提供 活化 能 ， 便 
会 驱动 磷酸 二 酯 键 的 合成 ， 而 不 需要 单 体 核 苷 酸 的 化 学 活化 ， 这 个 可 能 刺激 了 对 
脂 双 层 结构 这 种 特异 微 环 境 的 探讨 。 用 两 亲 双 分 子 层 组 成 襄 泡 或 脂 质 体 ， 可 以 作 
为 这 样 的 变动 环境 的 模型 。 在 适宜 条 件 下 ， 两 亲 分 子 悬 溯 在 水 介质 中 形成 双 层 结 
构 ， 即 使 咖 泡 脱水 ， 这 种 分 子 排 布 也 能 得 到 保留 。 如 果 RNA 单 体 这 样 的 小 分 子 
在 脱水 过 程 中 存在 于 水 介质 内 ， 它 们 就 会 被 包 训 到 两 亲 双 分 子 层 内 〈 图 10. 8)， 
其 排 布 结构 可 能 有 利于 多 聚 化 作用 。 

这 一 多 聚 途径 与 之 前 提 到 的 两 种 有 以 下 不 同 ” : 巴 单 体 没 有 被 化 学 激活 ; 
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AGE 干 膜 
图 10.8 脂 双 层 格 的 形成 。RNA 单 体 (NMP, RER 5"- 单 磷酸 〉 与 脂 质 体 悬 浮 液 《 脂 双 
层 为 环 状 和 类 似 梯子 的 柱状 结构 ) 混合 。 随 着 混合 物 的 脱水 ， 脂 质 体 融合 成 多 层 结构 ， 形 
成 仍 具 一 定 湿度 的 脂 双 层 格 ， 将 单 体 分 隔 为 延伸 的 分 子 堆 《 灰 线 ) 。 


@ 没 有 金属 离子 做 催化 剂 ， 因 此 ，RNA 连接 的 形成 必然 需要 额外 的 能 源 ， 如 热 
能 ;@ 两 亲 双 层 的 结构 使 系统 保持 在 稳定 状态 ， 外 进程 结束 时 ，RNA 产物 片段 
将 会 被 分 隔 开 来 。 我 们 之 后 将 回 到 这 一 点 。 

在 Deamer 及 其 同事 的 实验 中 ”， 将 溶解 在 乙醇 中 的 磷脂 酰 胆 碱 脂 质 (这 种 
分 子 在 前 生物 地 球 上 可 能 并 不 存在 注射 到 含有 核 芽 单 磷酸 的 水 溶液 中 ， 它 们 能 
够 自发 形成 膜 结构 ， 然 后 加 热 这 种 悬浮 液 ， 在 CO, 气流 中 干燥 ， 形 成 脂 双 层 膜 ， 
在 70~90C 间 孵育 2h， 然 后 将 样品 再 次 水 化 ， 并 使 干燥 一 加 热 一 再 水 化 过 程 重 
复 7 次 。 

如 果 样 品 只 含有 一 种 核 背 酸 单 体 ， 腺 嗓 叭 5 - 单 磷酸 CAMP) RRRS - 单 
磷酸 (UMP)， 就 能 检测 到 长 度 为 50 一 100 个 单 体 的 RNA 分 子 ， 最 多 占 生成 的 
多 聚 物 重量 的 10% 。 最 大 产量 取决 于 几 个 实验 参数 : 温度 、 循 环 数 、 悬 浮 液 脱 
水 过 程 中 使 用 的 气体 、 脂 类 组 分 及 脂 质 与 核 背 酸 的 摩尔 比 。UMP 和 AMP 的 混 
合 物产 生长 度 较 短 的 多 聚 物 ， 这 与 蒙 脱 石 或 冰 水 共 熔 相 中 观察 到 的 一 致 。 若 没有 
脂 质 ， 而 循环 数 一 致 ， 就 不 能 检测 到 长 于 四 聚 体 的 产物 。 最 后 ，RNA 产物 的 区 
域 选择 性 仍然 未 知 ， 研 究 者 们 只 能 说 “产物 不 能 被 RNA 酶 消化 ”” 。 

总 之 ， 这 三 种 RNA 单 体 多 聚 化 的 不 同 途径 得 到 的 结果 清楚 地 显示 ， 可 以 有 
多 种 途径 去 产生 能 够 具有 RNA 活性 的 多 育 分 子 ， 这 些 多 聚 物 仍 包含 多 种 连接 方 
式 ， 这 可 能 对 它们 的 活性 和 复制 产生 了 很 强 的 抑制 作用 。 


10.5 RNA 世界 中 的 信息 传阅 


活性 RNA 分 子 的 复制 (图 10. 9) 对 于 RNA 世界 的 发 展 是 必需 的 ， 这 是 因 
为 它 能 使 RNA 数量 选择 性 增加 。 并 且 ， 最 初 似乎 相对 不 那么 精确 的 复制 过 程 允 
许 产生 少量 突变 ， 它 与 选择 性 一 起 ， 可 能 共同 促进 进化 出 新 的 和 《或 ) 更 好 的 催 
化 反应 。 但 是 ， 复 制 必须 足够 精确 ， 以 保证 RNA 的 功能 ， 这 样 的 过 程 ， 也 称 为 
模板 介 导 的 多 聚 化 ， 只 有 在 存在 一 个 RNA 分 子 作 为 模板 、 单 体 或 短 的 寡 聚 物 能 
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够 通过 碱 基 配 对 形成 连接 并 装配 其 上 的 条 件 下 才能 发 生 。 注 意 ， 催 化 型 的 RNA 
分 子 复制 时 至 少 会 失去 部 分 结构 。 


A B 模板 示例 
mes HRH, REER, poly(C) 


y CpCpCpCpCpCpCpCpCpCp* 
共聚 物 ， Poly(A.C C,U,G) 


5 CPAPCPGpCPUPCPApCpCpS 
双 链 系统 : oo 
*'pGpUpGpAp PA pG? hs» , 
‘CpApCPUPCPUpCpA pCpCp® 
发 夹 模 板 
PGpUpGp. ApG3 pu 
; Lr PAPEPUPCPUPCpApCpCH* 


cPG 
p 

U 

图 10.9 模板 介 导 的 多 聚 化 作用 的 图 示 。A. 模板 、 单 体 和 人 金属 离子 催化 剂 混合 ， 并 
在 双 层 结构 《〈I 阶段 } 中 通过 碱 基 配对 进行 装配 ， 使 单 体 靠近 ; 通过 金属 离子 催化 齐 
合成 第 二 条 链 的 骨架 ， 生 成 一 条 完整 的 互补 链 《II 阶段 ) ， 双 链 产物 分 开 〈III 阶段 )， 
成 为 其 自身 的 模板 ， 其 互补 链 生成 最 初 的 那个 序列 CIV 阶段 )。B. 模板 示例 。 箭 头 
显示 多 聚 化 的 方向 。 


在 模板 介 导 的 多 素 化 过 程 中 ， 有 两 个 方面 影响 单 体 和 寒 聚 物 的 连接 能 力 : 
QD 杂交 系统 的 稳定 性 ， 随 互补 链 长 度 增加 和 (或) 更 长 寒 聚 物 的 利用 而 增强 ， 
@O 链 上 相 邻 单 体 或 寒 聚 物 的 相似 性 可 以 使 它们 自我 排列 ， 促 进 多 聚 化 。 

检测 单 体 自发 浓缩 的 环境 也 用 于 检测 模板 介 导 的 RNA 复制 过 程 ， 值 得 注意 
的 是 脂 双 层 结构 是 个 例外 ， 目 前 还 未 被 研究 。 除 了 常规 化 学 物质 ， 样 品 还 包含 
RNA BRUTE AGAR (H8 10. 9)。 多 数 反应 都 在 离子 强度 很 高 的 低温 OCEA 
或 以 下 ) 介质 中 进行 ， 以 分 别 减少 模板 和 单 体 的 排斥 作用 GERD. utis 
应 物 间 的 碱 基 配 对 。 


10.5.1 均匀 水 溶液 中 模板 介 导 的 多 聚 化 作用 


在 这 种 环境 中 ， 味 聆 在 其 互补 的 喀 喧 链 上 能 够 很 容易 进行 一 种 有 效 的 非 酶 、 
模板 介 导 的 多 聚 化 作用 。 由 于 核酸 模板 上 的 碱 基 配 对 不 能 克服 U 单 体 的 弱 堆 积 ， 
所 以 两 个 连续 的 A 残 基 就 能 完全 抑制 反应 的 进行 〈 这 意味 着 需要 向 互补 链 中 加 
人 两 个 U) 。 并 且 ， 实 验 观察 到 ， 模 板 必须 至 少 含有 60% 的 C 残 基 ， 以 进行 有 效 
“复制 ””， 这 个 结果 可 能 与 活性 G 残 基 最 易 堆 积 有 关 ， 令 产生 的 系统 排列 更 好 ， 
从 而 促进 多 聚 过 程 。 即 使 在 模板 含有 大 于 60% 以 上 的 C 残 基 时 ， 互 补 链 能 够 形 
成 ， 但 仍 不 能 指数 增长 ， 富 含 C 残 基 的 模板 本 身 可 能 也 不 能 复制 ， 因 为 它 自己 
的 模板 会 含 大 于 602689 GRE, Ti C 残 基 将 小 于 等 于 40%。 利 用 活性 塞 聚 物 可 
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REO TAL, ASR IR RE Wie, MRS REA. RABE 
实 ， 使 用 两 种 RNA SRY, SHR 或 活性 路 啶 五 聚 物 [Im PU PREK 
的 U 寡 聚 物 ， 分 别 主 要 产生 3 一 5 连接 产物 或 2 一 5 连接 产物 (这 两 篇 观察 到 不 
同 区 域 选择 性 的 文献 使 用 了 不 同 的 反应 步骤) 。 


10.5.2 矿物 表面 上 模板 介 导 的 多 聚 化 作用 


模板 介 导 的 RNA Rie [poly (U) 上 的 ImpA 和 poly (© 上 的 ImpG] 
可 以 被 几 种 矿物 质 引发 ， 如 羟 磷 灰 石 (hydroxylapatite) 和 绿 坡 缕 石 (attapulg- 
ite)， 它 们 是 一 种 黏土 *。 有 理由 期 待 ， 在 蒙 脱 石 上 ， 很 快 就 可 能 观察 到 新 合成 
的 喀 啶 与 1- 甲 基 腺 嗓 蛤 活性 基 团 (图 10. 4) 进行 模板 介 导 的 多 聚 化 反应 。 它 们 
自身 更 强 的 吸附 性 能 够 延长 黏土 上 喀 啶 模板 或 单 体 复合 物 的 半衰期 ， 使 模板 介 导 
的 多 聚 化 反应 能 够 更 有 效 地 进行 。 


10.5.3 ” 冰 水 共 熔 相 中 模板 介 导 的 多 聚 化 作用 


冰 水 共 熔 相似 乎 有 利于 核糖 核 背 酸 进行 模板 介 导 的 多 聚 化 作用 。Stribling 和 
Mille 斑 证明， 模板 介 导 的 ImpG 谊 聚 化 过 程 能 够 在 冰 水 共 熔 相 中 进行 。Trinks 
及 其 同事 证明， 以 poly (UO 作为 模板 ， 同 时 含有 2-MeImpA 的 溶液 在 一 年 内 
产生 的 RNA 长 度 可 大 于 100 个 单元 。 一 25C 时 ,在 poly (A) 上 也 能 生成 短 的 
尿 喀 啶 寡 聚 物 〈3 一 5 聚 物 )”。 实 际 上 ， 我 们 观察 到 ， 在 低 离子 强度 的 介质 中 
(Monnard and Szostak, REK), ME 4 种 核 苷 碱 基 在 非 竞 争 条 件 〈 即 任何 时 
间 只 存 有 一 种 活性 核 苷 碱 基 ) 下 ,在 RNA 发 夹 模 板 上 的 初始 延长 速率 (图 
10.9» 显然 取决 于 单 体 与 模板 的 碱 基 配 对 ， 它 们 与 非 Watson-Crick 系统 类 似 
《在 一 个 数量 级 内 )， 或 最 多 高 1. 5 倍 。 比 起 在 溶液 中 ， 该 速度 提高 率 可 能 不 大 ， 
但 需要 注意 的 是 ， 在 均匀 水 溶液 中 不 能 发 生 自 发 浓缩 或 寡 聚 物 延 长 ， 而 在 冰 水 共 
熔 相 的 自发 浓缩 反应 中 却 总 能 观测 到 有 效 的 赛 聚 化 作用 。 有 趣 的 是 ， 单 体 自发 浓 
缩 可 被 介质 中 溶解 的 盐 强 烈 换 制 ”， 而 模板 介 导 的 多 聚 化 作用 在 低 和 高 离子 强度 
介质 中 都 能 进行 。 


10.5.4 模板 的 连接 异 质 性 ° 


具有 不 同 连接 方式 的 RNA 赛 聚 物 可 作为 其 自身 复制 的 模板 。 可 以 预期 ， 
这 种 模板 的 混合 连接 是 其 进行 有 效 RNA 复制 时 不 可 逾越 的 障碍 。 但 是 ， 这 种 
预期 只 是 部 分 正确 ， 因 为 在 蒙 脱 石 上 ”， 以 2 一 5 ERRUA (O 为 模板 ，2- 
MelmpG 成 功 进行 了 模板 介 导 的 多 聚 化 作用 ， 同 时 产生 了 3 一 5 和 2' 一 5' 连 接 
的 产物 。 最 近 ，Sawai 及 其 同事 研究 结果 表明 ， 纯 的 2 一 5 连接 的 RNA ORY 
仍 能 在 纯 的 3 一 5 连接 的 十 聚 物 模板 上 装配 ， 生 成 八 聚 体 产 物 ， 而 纯 的 3 一 5 
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四 聚 物 在 纯 的 2 一 5 十 聚 物 模板 上 也 如 此 ， 不 过 其 装配 效率 不 如 单一 连接 ( 模 
RAR) 的 系统 2 。 

总 之 ， 对 模板 介 导 的 RNA SRILA. Ads re RUE sS B XEXRE VI 
生成 生物 多 聚 物 的 有 效 复 制 的 条 件 提供 了 新 鲜 视 角 。 注 意 ， 利 用 寡 聚 物 时 ， 复 制 
的 精确 性 可 能 不 如 活性 单 体 。 研 究 结 果 同 时 也 显示 ， 即 使 效率 比 单一 连接 低 ， 但 
具有 混合 连接 的 RNA 也 能 够 作为 模板 ， 只 是 目前 尚 没有 实现 扩 增 反应 。 


10.6 RNA 单独 作为 向 细胞 生命 进化 的 原动力 


人 们 仍然 可 以 质疑 ， 要 产生 一 个 RNA 世界 ，RNA 本 身 是 否 足 够 ? 假设 存 
在 一 对 RNA 聚合 酶 (一 个 模板 和 一 个 复制 子 ， 不 过 在 这 里 也 包括 连接 酶 )， 它 
们 自身 是 否 足 以 产生 RNA 生命 ? 事实 上 ， 单 独 考 虑 RNA 世界 的 出 现 和 进化 似 
乎 是 很 离谱 的 2 。 我 们 所 知 的 生命 提示 ， 从 很 早 开始 就 有 了 独立 的 代谢 结构 ， 这 
对 创造 基于 RNA 的 前 细胞 是 必需 的 ， 仅 仅 由 于 两 者 的 同时 出 现 和 相互 反馈 调节 
才 使 得 它们 存活 了 下 来 。 例 如 ， 独 立 结构 (使 得 分 子 与 周围 环境 隔离 开 来 的 结 
构 》 对 保证 RNA 多 至 化 的 过 程 〈 如 在 脂 双 层 结构 中 描述 的 那 种 多 聚 化 过 程 ， 在 
最 后 的 再 水 化 后 ， 会 自发 地 再 次 装配 成 囊 泡 单元 ， 部 分 包 庄 RNA 产物 ) 、 高 浓 
度 反 应 物 的 积累 和 保持 及 特定 RNA 的 单独 进化 骨 定 也 是 必需 的 。 


10.7 结论 及 前 景 


通过 非 酶 多 聚 化 进行 的 真正 RNA 扩 增 ， 是 RNA HAP EMA, (BR 
过 程 仍 很 神秘 。 不 过 ， 对 于 理解 RNA 片段 如 何 从 一 群 活性 单 体 中 出 现 及 随后 的 
复制 , 已 经 有 了 一 定 的 进展 。 研 究 表明 ， 有 几 种 不 同 途径 可 以 支持 这 类 反应 ， 生 
成 30 一 50 个 单元 的 分 子 ， 其 长 度 符合 催化 活性 所 需 。 而 且 ，RNA 链 的 复制 既 可 
通过 单 体 ， 也 可 通过 和 窒 聚 物 进 行 。 

这 些 系统 仍然 有 弱点 ， 其 中 最 重要 的 是 初始 化 合 物 的 纯度 ， 因 此 ， 接 下 来 的 
工作 应 当 是 做 出 模型 ， 而 不 仅 仪 停留 在 字面 表述 ， 例 如 ， 在 黏土 上 发 生 的 反应 对 
单 体 活化 基 团 的 性 质 极度 敏感 ， 冰 水 共 熔 相 中 的 反应 效率 似乎 取决 于 溶剂 的 总 浓 
度 ， 包 括 那 些 不 参与 多 聚 化 过 程 的; 在 脂 双 层 途 径 中 ， 反 应 混合 物 中 没有 金属 离 
子 在 场 ， 若 有 的 话 他 们 能 够 加 速 RNA 在 高 温 下 的 分 解 ， 而 有 机 溶剂 也 可 能 破坏 
双 分 子 层 的 自我 装配 。 

杂质 或 非 最 佳 条 件 将 导致 较 慢 的 多 聚 化 过 程 。 如 果 RNA 产物 不 会 被 迅速 分 
解 ， 那 么 这 还 是 可 以 接受 的 。 因 此 ， 功 能 性 RNA 全 部 多 聚 化 的 时 间 应 当 比 一 个 
完整 多 聚 物 水 解 的 时 间 要 短 。 虽 然 如 此 ， 研 究 者 们 已 经 揭示 了 三 条 RNA BRL 
的 途径 ， 并 可 能 有 未 发 现 的 方案 。 不 同 的 途径 可 能 同时 促进 RNA 多 聚 化 ， 足 以 
利用 更 多 样 的 环境 条 件 。 


10 RNA 世 界 的 黎明 : 在 可 能 的 前 生物 条 件 下 由 单 核糖 核 苷 酸 进行 的 


RNA 多 聚 化 。141 。 


我 们 仍 未 证 实 原始 地 球 上 由 有 机 分 子 从 头发 展 出 一 个 RNA 世界 ， 仍 有 一 些 
不 可 避免 的 问题 亟待 解决 。@@ 仍 需 发 现 一 种 B-D- 核 糖 核 苷 酸 的 前 生物 合成 方式 ， 
不 论 是 不 是 活化 核 苷 酸 ， 这 个 过 程 不 仅 应 该 高 效 ， 而 且 应 具有 足够 选择 性 ， 由 包 
含 庞 大 数量 有 机 分 子 并 可 能 妨碍 合成 的 混合 物 中 得 到 大 量 纯 的 单 体 。@ 在 前 生物 
合成 的 RNA 池 中 是 否 产生 具有 催化 活性 的 RNA 仍 未 被 证 明 ， 即 使 不 考虑 这 些 
RNA 是 否 具有 复制 能 力 。@ 仍 需 阐 明 其 他 前 生物 前 体 ， 如 独立 单元 空间 ， 在 发 
展 成 熟 RNA 生命 过 程 中 的 作用 ， 因 为 它们 可 能 有 辅助 的 作用 。 

考虑 这 些 问 题 时 ， 不 能 忘记 RNA 可 能 并 不 是 最 早 的 前 生物 信息 和 催化 系 
统 。 可 能 曾经 存在 一 种 基于 自我 装配 网 络 的 系统 ， 具 有 相互 联系 的 催化 反应 ， 而 
没有 RNA 或 其 替代 物 介 入 ， 它 可 能 起 始 了 一 系列 的 进化 步骤 ， 带 来 生命 的 产 
生 。 尽 管 如 此 ， 这 种 代谢 世界 的 进化 最 终 一 定 会 产生 一 个 遗传 信息 或 催化 -多 聚 
物 系统 ， 与 基于 RNA 世界 类 似 ，RNA 是 现今 DNA-RNA- 蛋 白质 世 界 的 前 体 。 
这 种 情况 的 一 个 可 能 优势 ， 是 为 RNA 单 体 的 合成 提供 有 效 的 催化 途径 。 

因此 ， 不 管 人 们 是 否 相信 RNA 世界 的 存在 ， 或 进一步 考虑 RNA 是 否 真 的 
是 第 一 种 信息 或 催化 载体 ， 在 没有 复杂 代谢 反应 的 情况 下 ， 特 别 是 目前 没有 其 他 
任何 有 实验 依据 的 选择 时 ， 非 酶 催化 的 RNA 多 聚 化 和 复制 的 研究 ， 可 以 为 探索 
多 聚 信息 或 催化 系统 产生 的 必要 条 件 提供 难 遇 的 机 会 。 
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11 核 酶 己 代 谢 的 进化 
Randall A. Hughes, Andrew D. Ellington 


11.1 引言 


在 前 生物 世界 中 ， 不 存在 已 知 生 命 体 ， 但 是 在 这 个 生化 进化 的 过 程 中 ， 产 生 
了 携带 信息 和 行使 催化 功能 的 分 子 。 对 现代 生命 体 的 比较 分 析 显 示 ， 多 数 生物 信 
息 都 以 核酸 的 形式 储存 DNA 和 RNAO ， 而 蛋白 质 负 责 多 数 催化 反应 ， 但 为 什 
么 总 是 这 样 呢 ? 显然 ， 促 进 合成 反应 的 催化 剂 及 遗传 物质 的 解码 都 是 必需 的 ， 而 
遗传 物质 必须 编码 这 些 催 化 剂 的 合成 ， 这 是 先 有 鸡 还 是 先 有 蛋 的 问题 最 根本 的 
来 源 。 

我 们 难以 确切 知道 最 初 可 能 有 哪些 分 子 。 催 化 作用 的 出 现 ， 以 自身 作为 反应 
物 或 催化 其 他 反应 ， 将 可 利用 的 前 体 转 化 成 产物 ， 丰 富 了 原始 世界 的 化 学 多 样 
性 ， 最 终 形成 自动 催化 循环 。 但 是 ， 催 化 作用 在 一 定 程 度 上 还 受 天 然 材 料 的 可 利 
用 性 及 催化 剂 可 能 发 生 的 降解 限制 。 在 这 种 情况 下 ， 维 持 化 学 多 样 性 是 极端 困难 
的 ， 因 为 循环 建立 和 新 催化 剂 的 获得 都 要 受到 相当 随机 的 环境 变动 的 影响 。 这 个 
问题 的 一 种 解决 方式 是 发 展 出 一 套 系统 来 储存 用 催化 剂 构建 的 编码 信息 。 已 知 在 
现代 生物 学 中 ，DNA 和 RNA 行使 这 种 功能 ， 系 统 发 生 学 数据 显示 ， 这 些 化 合 
物 相当 上 古老， 而 核酸 的 结构 单元 有 可 能 存在 于 原生 汤 中 ， 核 酸 多 聚 物 携带 的 信息 
及 随后 传递 到 有 用 的 催化 剂 的 过 程 ， 使 得 早期 基因 组 及 携带 这 些 基 因 组 的 生命 体 
具有 巨大 的 进化 优势 。 更 为 重要 的 是 ， 遗 传 系统 能 够 突变 ， 经 历 选择 ， 从 而 适应 
不 同 环境 。 

关于 前 生物 世界 的 构成 ， 早 期 的 假说 认为 ， 简 单 的 催化 循环 包含 携带 信息 的 
RNA 及 能 够 催化 的 蛋白 质 。 但 是 ，20 世纪 80 年 代 初 期 ，Thomas Cech 发 现 ， 
四 膜 虫 前 rRNA 中 的 工 类 内 含 子 能 够 催化 其 自身 从 rRNA 转录 子 上 的 切除 过 
FR. Mi Sydney Altman 发 现 ， 核 酸 酶 P 的 RNA 部 分 能 够 催化 tRNA 转录 子 前 
， 体 的 裂解 5。 这些 发 现 推进 了 核酸 可 能 在 前 生物 世界 中 扮演 双重 角色 这 个 概念 ， 
并 有 可 能 解决 经 典 的 鸡 和 和 蛋 谁 先 出 现 的 问题 。 一 得 到 充实 ， 这 个 想法 最 终 就 成 为 
“RNA 世界 ”假说 * 。 这 个 观点 认为 ， 前 生物 世界 可 能 由 基于 核酸 的 简单 复制 子 
构成 。 早 期 RNA 世界 中 ,一 旦 形成 这 个 基因 型 与 表现 型 之 间 的 联系 ， 其 他 
RNA 催化 剂 〈 核 酶 》 就 能 够 演化 ， 催 化 一 些 反 应 ， 包 括 早期 生物 合成 途径 。 最 
终 这 些 核 酶 精细 到 一 定 程度 ， 发 展 出 翻译 装置 ， 然 后 核 酶 就 会 逐步 被 其 相应 蛋白 
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XU. 

尽管 现今 只 有 少量 天 然 核 酶 存在 ， 但 大 量 代谢 反应 的 合成 都 能 追溯 到 RNA 
世界 中 产生 的 核 酶 。 多 数 的 现代 辅 因子 ， 如 ATP、NAD， 甚 至 叶酸 ， 在 某 些 方 
面 都 是 基于 核糖 核 苷 酸 的 〈 图 11. D, White 及 一 些 人 认为 ， 一 旦 有 一 定量 的 
酶 / 核 酶 开始 利用 特定 的 辅 因子 ， 只 要 生命 体 的 适应 性 没有 极度 下 降 ， 这 种 辅 因 
子 就 不 会 改变 所 谓 的 “多 用 户 原 则 ”)?。 如 果 对 于 每 一 套 基 于 特定 辅 因子 发 展 
出 的 催化 剂 ， 其 辅 因子 都 不 变 ， 那 么 我 们 可 以 认为 ， 它 们 是 细胞 中 所 有 生物 结构 
及 古老 代谢 环节 中 进化 最 为 缓慢 的 。 将 这 个 分 析 推广 ， 可 以 假设 ， 这 些 辅 因子 最 
初 是 被 RNA 催化 剂 引 人 和 利用 的 ， 并 被 转移 进入 现代 ， 这 是 因为 进化 出 新 的 催 
化 剂 比 为 催化 剂 重新 进化 出 新 的 反应 要 容易 一 些 ' 。 这 对 于 现代 的 蛋白 质 酶 来 说 
显然 也 是 正确 的 : 蛋白 质 序 列 、 结 构 和 底 物 都 很 容易 改变 ， 但 蛋白 质 催化 的 反应 
和 利用 的 辅酶 相对 固定 。 例 如 ， 多 用 户 原则 很 容易 解释 为 什么 脱 氢 酶 通常 通过 它 
TERERAA Rossman 折 秋 相 联系 ， 而 不 是 它们 的 底 物 结合 域 。 

因此 ， 问 题 就 变 成 早期 核 酶 催化 哪些 反应 ， 以 及 这 些 反应 如 何 促进 生命 的 起 
源 和 进化 。 在 本 章 中 ， 我 们 将 讨论 一 些 直 接 由 进化 实验 得 到 的 可 被 核 酶 催化 的 反 
应 ， 以 及 它们 如 何 能 够 帮助 我 们 理解 前 生物 化 学 和 RNA ORE, 


11.2 复制 反应 中 的 核 酶 


在 假想 的 RNA 世界 中 ， 最 早 的 基因 组 应 该 是 简单 的 核 酶 ， 能 够 利用 所 得 材 
料 进 行 自我 复制 。 相 应 的 ， 最 早 且 最 简单 的 复制 机 制 应 该 是 通过 Watson-Crick 
碱 基 配对 ， 以 自身 为 模板 进行 连接 。 因 此 ， 短 的 窒 聚 核 背 酸 的 模板 复制 实际 上 是 
从 三 聚 物 或 更 短 的 底 物 开始 的 "”。 假 设 这 样 的 机 制 能 够 使 短 寒 聚 核 并 酸 前 体 初 
PRE, m 它们 经 过 扩展 和 复杂 化 反应 能 生成 一 些 催 化 活性 更 高 的 较 长 赛 聚 物 。 
THE, 复杂 的 RNA 结构 将 比 简 单 模板 连接 效率 更 高 。 

要 支持 这 些 假 说 ， 我 们 必须 超出 已 知 的 天 然 核 酶 的 范围 ， 因 为 它们 数量 很 
少 ， 而 且 已 经 进化 了 很 多 ， 主 要 催化 RNA 加 工 反 应 ， 而 不 是 复制 反应 。 定 向 进 
化 可 以 创建 早期 催化 剂 的 副本 ， 为 再 现 RNA 世界 提供 绝 佳 方法 。 核 酶 经 过 进 
化 ， 能 够 在 连接 起 始点 利用 5 -三 磷酸 RNA 作为 底 物 ， 催 化 形成 3 一 5 磷酸 二 酯 
键 ， 从 而 有 力 证 明 ， 利 用 定向 进化 手段 可 以 研究 起 源 问 题 4 ， 这 个 反应 与 蛋白 质 
连接 酶 和 聚合 酶 催化 的 反应 十 分 类 似 ， 不 过 核 酶 催化 比 其 相应 的 蛋白 质 酶 要 慢 得 
多 。 该 相似 性 已 被 进一步 扩展 ， 选 择 出 了 利用 核 昔 三 磷酸 盐 作 为 底 物 ， 具 有 聚合 
酶 活性 的 核 酶 ”， 孵 育 4d 以 后 ， 这 种 核 酶 能 够 将 RNA 引物 退火 延伸 6 个 核 音 
酸 ， 达 到 92% 的 准确 度 。 但 是 ， 要 完成 第 二 条 链 ， 这 种 核 酶 最 后 必须 自我 展开 ， 
因此 大 大 限制 了 这 种 核 酶 催化 自我 复制 的 能 力 。 为 了 解决 这 个 问题 ，Bartel 及 其 
同事 试图 构建 出 一 种 能 够 识别 分 离 〈 反 式 ) 的 模板 : 引物 复合 体 的 聚合 酶 **。 
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图 11.1 核 苷 酸 类 辅 因子 。 许 多 辅 因 子 都 是 由 腺 苷 酸 衡 生 而 来 的 。R 是 多 种 辅 因子 与 
ADP 骨架 的 结合 位 点 。 此 外 ， 许 多 核糖 辅 因 子 的 3'-EREE (YO) xx 2/383E OO 都 能 被 磷 
酸化 。 


通过 复杂 的 选择 机 制 ， 他 们 能 够 选 出 一 些 可 以 促进 催化 的 反 式 原始 核 酶 ， 这 些 核 
酶 可 在 24h 的 孵育 时 间 内 将 RNA 引物 延伸 到 14 个 核 昔 酸 ， 且 准确 度 总 能 超过 
98%。 不 过 ， 由 于 较 低 的 聚合 效率 ， 它 们 不 可 能 进行 更 长 的 合成 。 

虽然 Bartel 的 连接 酶 和 聚合 酶 可 作为 一 个 包含 RNA RAR RNA 世界 后 
期 的 具体 表现 ,但 是 这 样 复杂 的 结构 在 RNA 世界 早期 似乎 不 会 出 现 。 在 最 早 最 
简单 的 自我 复制 寒 核 苷 酸 与 后 期 的 聚合 酶 之 间 ， 一 定 存在 分 子 “ 缺 失 的 一 环 ” 
(Levy 和 Ellington 假想 的 “前 进 的 征途 ”，20015 ;图 11. 2)。 这 样 的 缺失 环节 
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有 可 能 是 利用 寡 核 背 酸 ， 而 不 是 单 体 核 背 酸 作为 底 物 的 核 酶 聚合 酶 。 通 过 定向 进 
化 产生 了 一 些小 的 核 酶 连接 酶 ， 最 近 更 得 出 其 中 一 种 核 酶 连接 酶 的 晶体 结构 ， 使 


DNA 
F DNA/RELRERE C 4 


D—-RRA 


A 简单 复制 子 


<a 1 连接 本 1- ARAE N BRAW 
11.2 核 酶 催化 过 程 中 的 “前 进 的 征途 ”， 这 是 一 种 有 关 原 始 核 酶 复制 子 如 何 随时 间 演 
化 ， 增 加 复杂 程度 的 观点 。A. 简单 复制 子 可 能 来 源 于 模板 介 导 的 寡 核 苷 酸 连 接 ， 增加 的 
复杂 程度 会 产生 反 式 作用 的 核 酶 〈B) ， 它 能 催化 自身 模板 的 延长 ， 也 能 催化 其 他 RNA 分 
T. C 为 了 避免 寄生 现象 ， 核 酶 可 能 会 利用 同 源 序列 的 较 短 区 域 (“标签 ”) 来 产生 基因 
组 。D. 长 链 RNA 的 伸展 会 为 模板 介 导 的 核 酶 聚合 酶 进化 提供 原料 ， 它 能 进行 基本 的 复 
制 反应 。 通 过 与 Bartel 聚合 酶 定向 进化 类 似 的 途径 ， 能 产生 更 好 的 聚合 酶 2 。 这 个 聚合 酶 
由 连接 酶 起 始 (D ， 它 随后 进化 成 一 种 非 通用 的 聚合 酶 ， 带 有 模板 ID, RAKE 
FARIS BE 〈IID 。 具 有 更 强 精确 性 和 持续 合成 能 力 的 复杂 核 酶 的 出 现 使 核 酶 和 基因 组 能 
有 具有 更 高 的 序列 复杂 性 ， 它 们 反 过 来 又 能 催化 RNA 世界 中 可 能 具有 的 许多 生化 反应 
(CE) 。 最 终 ， 翻 译 途 径 的 出 现 将 建立 现代 DNA/ 蛋 白质 世界 的 基础 《F)( 见 彩 插 )。 


11 BSEC 。 147 。 


我 们 得 以 对 前 生物 复制 化 学 略 有 了 解 *。 计 算 模 拟 显 示 ， 具 有 更 高 效率 和 稳定 性 
的 复制 子 进化 存在 自 举 作用 (boot-strapped)， 使 早期 基因 组 的 大 小 随时 间 增 
加 ”， 这 进一步 支持 了 “前 进 的 征途 ”这 个 模式 ， 这 个 模式 有 一 个 有 趣 的 预言 ， 
复制 子 复杂 性 的 发 展 与 复制 子 本 身 的 空间 距离 直接 相关 。 在 计算 框架 内 ， 能 够 自 
由 扩散 的 复制 子 组 成 并 不 会 带 来 更 高 的 复杂 性 ， 而 那些 被 空间 距离 分 开 的 却 可 
以 。 因 此 ， 复 制 子 进化 可 能 与 基因 组 的 早期 细胞 化 过 程 联系 紧密 。 


11.3 核 酶 与 辅 因子 


利用 和 蛋白质 做 催化 剂 ， 一 个 已 知 的 好 处 是 氨基 酸 侧 链 的 可 用 化 学 多 样 性 远大 
于 4 种 经 典 核糖 核 车 酸 。 和 氨基 酸 可 以 使 近 中 性 pH (组 氨 酸 ) 时 的 质子 交换 、 硫 
醇化 学 反应 〈 半 胱 氨 酸 ) 和 亲 核 攻击 (丝氨酸 ) 反应 得 以 发 生 。 和 氨基酸 也 具有 多 
样 的 理化 性 质 ， 包 含 带 正 电 的 部 分 〈 组 氨 酸 、 赖 氨 酸 、 精 氨 酸 ) MRK 〈 异 
亮 氨 酸 、 亮 氨 酸 、 纺 氨 酸 等 ) 。 天 然 核酸 极其 缺乏 这 些 性 质 。 尽 管 如 此 ， 即 使 看 
起 来 具有 这 人 么 大 的 优势 ， 许 多 蛋白 质 仍 需要 辅 因 子 。 有 趣 的 是 ， 许 多 这 些 辅 因子 
都 是 基于 核 昔 酸 的 〈 图 11. 1) 。 如 前 所 述 ， 这 种 关联 很 大 程度 上 意味 着 这 些 辅 因 
子 是 在 RNA 世界 中 出 现 并 传承 的 。 

核酸 辅 因子 可 能 早已 存在 于 RNA 世界 中 ， 这 是 因为 泛 酰 统 基 乙 胺 (CoA 前 
体 ) 和 烟 碱 CONAD 前 体 ) 合成 所 需 的 材料 都 能 从 前 生物 途径 获得 *”。 关 于 辅 
因子 如 何 被 早期 核 酶 利用 有 不 同 的 模型 ， 但 可 以 想象 ， 作 为 非特 异性 连接 反应 的 
结果 ， 核 酸 辅 因 子 应 该 能 够 与 核酸 催化 剂 共 价 连接 。 实 际 上 ， 已 经 知道 工 类 核酸 
内 含 子 能 够 使 自身 与 辅 因子 (NAD 及 辅 因子 类 似 物 CBB CoA) 共 价 连接 ， 
它 与 剪 切 初始 阶段 向 RNA 中 插 人 乌 背 的 一 般 机 制 一 样 2 。 在 氨基 酸 和 翻译 反应 
的 建立 阶段 ， 类 似 的 机 制 可 能 也 起 了 作用 ， 我 们 将 在 以 下 部 分 讨论 。 

作为 共 价 连接 的 辅 因子 如 何 增强 核 酶 功能 的 例子 ， 定 向 进化 实验 能 够 将 利用 
NAD' ， 具 有 氧化 还 原 活性 的 醇 氧化 核 酶 从 一 群 随机 序列 中 选择 出 来 2 。 同 一 种 
核 酶 也 能 催化 逆反 应 一 一 将 茶 基 乙 醛 还 原 为 茜 基 乙醇 汪 。 这 项 研究 还 有 另外 两 个 
有 意思 的 结果 : 第 一 ， 选 择 出 的 乙 醛 脱氧 核 酶 对 Zn 有 绝对 依赖 ， 蛋 白质 酶 也 
有 相同 依赖 ; 第 二 ， 可 以 通过 NADH 到 FAD 的 非 催 化 转化 产生 的 NAD* RA 
化 乙醇 ， 意 味 着 在 最 早 的 代谢 途径 中 ， 也 可 能 出 现 与 现代 生物 化 学 类 似 的 偶 联 氧 
化 还 原 反 应 。 

定向 进化 也 能 用 于 生成 那些 利用 非 共 价 结合 辅 因子 的 核 酶 。 向 一 群 随机 序列 
中 添加 一 个 RNA 腺 背 结 合 域 〈 这 个 RNA 等 价 于 蛋白 质 中 的 Rossman fÆ), 
通过 在 硫 醇 柱 上 捕获 自 激 活 酶 (self-kinases)， 能 够 选择 出 一 种 核 激酶 ， 它 能 将 
可 溶 ATP-yS 中 的 硫 代 磷酸 盐 催 化 转化 为 核 酶 的 5 -羟基 = 。 其 中 一 种 选 出 的 核 
酶 能 够 催化 与 其 5' 端 一 样 的 寒 核 苷 酸 进行 多 重 反 转 磷酸 化 ， 这 个 反应 与 多 核 苷 


。 148 * 生命 的 来 历 : 前 生物 进化 与 太空 生物 学 


酸 激酶 这 种 蛋白 质 酶 的 催化 反应 属于 同一 种 。 

原生 汤 中 ， 可 利用 的 少量 辅 因 子 前 体 可 能 不 仅 能 带 来 依赖 辅 因子 的 核 酶 进 
化 ， 也 可 能 带 来 辅 因子 生物 合成 途径 的 进化 。 令 人 满意 的 是 ， 定 向 进化 实验 证 
实 ， 核 酶 能 够 催化 由 前 体形 成 辅 因子 的 反应 。 最 初 由 Yarus 和 同事 发 现 的 一 种 
焦 磷酸 盐 转 移 酶 〈cappase)， 甚 底 物 特异 性 非常 低 ?* 。 实 际 上 ， 任 何 包含 磷酸 盐 
的 分 子 都 能 自动 结合 到 核 酶 的 5 -三 磷酸 上 ， 取 代 焦 磷酸 盐 。 最 初 显示 ， 这 种 核 
酶 能 够 自动 结合 辅 因 子 ， 这 与 上 述 ] 型 内 含 子 的 实验 类 似 。 其 他 核 酶 将 前 体 结合 
到 5 腺 苷 酸 上 ， 形 成 一 般 辅 因 子 的 标准 双 磁 酸 键 5s (图 11. 3) ， 例 如 ， 由 4 -磷酸 
GHA CHR, RT (NMN)、 黄 素 单 核 音 酸 (FMN) 前 体 分 别 合成 
CoA, NAD ffl FAD 的 核 酶 。 这 些 实验 再 次 支持 了 辅 因子 能 够 与 早期 RNA 催化 
剂 共 价 结合 的 假说 ， 这 种 结合 可 能 在 末端 。 随 着 代谢 作用 的 扩展 ， 以 及 对 扩散 性 
辅 因 子 需求 的 增加 ， 共 价 连接 的 辅 因子 可 能 分 离开 来 ， 而 核 酶 将 发 展 出 利用 
ATP 作为 反 式 底 物 来 合成 辅 因 子 的 反应 。 辅 因子 最 初 到 底 是 核 苷 酸 的 附加 物 ， 
还 是 携带 有 共有 分 子 把手 的 扩散 性 分 子 ， 仍 有 竺 商检， 但 清楚 的 是 ， 在 早期 
RNA 世界 中 ， 已 经 具备 合成 和 利用 辅 因子 的 能 力 ”。 
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511.3 辅 因子 合成 的 核 酶 机 制 。 实 际 上 ， 任 何 带 有 磷酸 盐 的 化 学 基 团 〈R) 都 能 与 
“cappase” 核 酶 上 的 ATP 端 反应 ， 将 其 自身 与 核 酶 的 5 端 相连 。 及 基 可 以 为 图 11. 1 中 
显示 的 任何 辅 因子 部 分 。 


定向 进化 实验 已 被 广泛 用 于 探索 与 原始 生物 合成 相关 的 核 酶 反应 ， 其 中 许多 
都 需要 辅 因子 。 对 核 酶 化 学 及 辅 因 子 的 更 详细 回顾 ， 建 议 读者 参看 额外 阅读 
文献 。 


11.4 核 酶 、 氨 基 酸 和 翻译 的 出 现 
高 效 翻 译 途径 的 出 现 是 RNA 世界 生化 进化 的 高 峰 ， 同 时 也 是 黎明 。 高 效 的 


11 核 酶 写 代 谢 的 进化 。149 * 


翻译 能 够 产生 更 长 的 肽 链 ， 进 行 更 有 效 的 催化 。 由 于 蛋白 质 催化 剂 比 起 核 酶 有 很 
多 优势 ， 一 旦 它们 能 从 可 遗传 的 基因 组 RNA 中 翻译 出 来 ， 它 们 就 能 进化 并 取代 
效率 较 低 的 相应 RNA。 但 尽管 如 此 ， 高 度 进化 的 核 酶 起 初 仍 比 初期 未 进化 的 蛋 
白质 效率 更 高 。 因 此 ， 似 乎 最 早 的 翻译 产物 是 一 些 较 短 的 多 肽 ， 作 为 必要 的 辅 因 
子 帮助 RNA 行使 化 学 功能 〈 从 而 产生 最 早 的 核糖 核 蛋白 ) 。 

这 种 观点 可 能 能 够 解释 分 子 生 物 学 上 一 个 长 期 以 来 的 谜 题 : 为 什么 先进 化 出 
翻译 途径 ? 一 个 优势 是 ， 翻 译 反 应 可 能 是 那个 著名 的 悖 论 ， 即 预期 进化 的 典型 例 
子 “〈 即 在 假设 的 早期 细胞 中 ， 核 酶 是 初期 催化 剂 ， 但 不 知 怎 么 回 事 进化 出 了 可 以 
取代 自己 的 途径 ) 。 即 使 最 先 翻 译 出 来 的 多 肽 增强 了 核 酶 介 导 的 催化 作用 ， 但 是 
首先 一 定 存在 直接 而 明显 的 优势 去 增强 催化 作用 ， 而 不 是 发 展 出 一 条 复杂 途径 ，。 
一 个 可 能 的 解释 是 ， 因 为 在 原生 汤 中 能 够 获得 氨基 酸 ， 核 酶 刚 开 始 时 可 以 利用 这 
些 简 单 而 易 得 的 化 合 物 作为 辅 因子 ， 催 化 精确 性 和 复杂 性 的 进一步 增强 会 驱动 氨 
基 酸 以 串联 及 链 的 形式 结合 和 多 茧 化 。 翻 译 出 的 多 肽 如 何 与 RNA 催化 剂 共同 行 
使 功能 的 一 个 例子 是 ， 依 赖 多 肽 的 核 酶 连接 酶 活力 可 以 增强 18 000 倍 以 上 。 这 
些 实验 也 证 明 ， 除 了 能 作为 辅 因子 外 ， 多 肽 也 可 能 作为 别 构 剂 来 调节 RNA 世界 
中 的 代谢 反应 。 

这 种 假设 只 回避 了 RNA 催化 剂 如 何 利用 氨基 酸 这 个 问题 。 我 们 之 前 关于 辅 
因子 的 讨论 提供 了 一 种 可 能 解释 : 氨基 酸 可 能 与 核 酶 本 身 共 价 或 非 共 价 结合 。 两 
种 可 能 性 都 有 实验 支持 。Roth 和 Breaker 选择 了 一 种 利用 非 共 价 结合 组 氨 酸 作 
为 辅 因子 的 脱氧 核 酶 ， 众 化 一 种 RNA 底 物 的 裂解 3。 在 这 些 实验 中 对 组 氮 酸 的 
选择 尤其 有 趣 ， 因 为 组 氨 酸 是 唯一 一 种 能 在 生理 pH ( 约 7. 0) 进行 普通 酸 或 碱 
催化 反应 的 氨基 酸 。 组 氨 酸 昧 唑 侧 链 的 这 种 功能 在 蛋白 质 中 显然 广泛 存在 ， 在 核 
酸 催化 剂 中 尤其 有 用 ， 因 为 它们 在 中 性 pH 时 不 易 进 行 质子 转移 。 也 可 能 利用 其 
他 氨基 酸 辅 因子 ， 因 为 定向 进化 实验 显示 ，RNA 适 体 可 以 得 到 演化 ， 与 大 量 氨 
基 酸 特异 性 结合 CUL Majerfeld et al. ，20052 及 其 参考 文献 ) 。 

但 是 ， 氮 基 酸 - RNA 复合 体 的 结合 常数 相当 弱 ， 这 意味 着 共 价 结合 对 催化 
效率 的 影响 更 加 强烈 。 氨 基 琶 能 够 通过 相对 简单 的 化 学 反应 与 核 车 酸 直 接 结 
合 “， 这 些 核 昔 酸 随机 揪 和 人 催化剂， 至 少 会 带 来 部 分 可 增强 催化 能 力 的 变异 ， 这 
也 能 帮助 建立 选择 压力 ， 带 来 原始 氨基 酸 生 物 合成 途径 和 翻译 过 程 的 发 展 ， 以 及 
遗传 密码 的 开端 ， 这 是 由 Wong 提出 的 假说 * 。 但 是 ， 为 了 确定 这 种 催化 增强 作 
用 在 每 代 中 都 能 遗传 ， 有 必要 进化 出 一 些 机 制 ， 将 特定 氨基 酸 (或 密切 相关 的 氮 
基 酸 ) 结合 到 核 酶 的 特定 位 点 。 关 于 这 一 点 ，Szathmary” 提 出 ， 可 以 利用 连 有 
核 苷 酸 把 手 的 氨基 酸 。 这 个 想法 与 催化 剂 结合 利用 核酸 辅 因 子 类 似 。 核 苷 酸 把 手 
或 配 体 为 酶 特异 性 捕获 氨基 酸 辅 因子 提供 了 更 方便 的 机 制 。 实 际 上 ， 带 有 寡 核 苷 
酸 把 手 的 辅 因 子 能 够 与 核 酶 上 的 特定 位 点 直接 杂交 。 通 过 某 些 途径 ， 连 有 寡 核 苷 
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酸 的 氨基 酸 可 能 装配 成 现代 tRNA 的 反 密 码 子 葵 环 ， 作 为 进化 过 程 的 一 步 ， 带 
来 多 肽 的 编码 及 早期 遗传 密码 的 出 现 2? 。 

假设 有 充足 并 有 力 的 进化 压力 能 使 翻译 出 现 ， 但 庞大 复杂 的 核 酶 ， 如 核糖 体 
中 有 一 部 分 行使 核 酶 功能 ， 是 如 何 从 相对 简单 的 反应 机 制 中 产生 ， 仍 是 一 个 问题 
(Woese EZ 20 世纪 70 年 代 提 出 ) 。 定 向 进化 再 一 次 用 实验 告诉 我 们 在 遥远 的 过 
去 可 能 发 生 了 些 什么 ， 因 为 较 简 单 的 核糖 体能 催化 蛋白 质 合成 的 所 有 所 需 反 应 。 

在 现代 翻译 中 ， 氮 基 酸 聚合 成 蛋白 质 ， 首 先 形成 高 能 中 间 物 ， 然 后 作为 编码 
底 物 ， 最 终 形 成 肽 键 。 高 能 氨 栈 基 腺 背 酸 中 间 物 通过 一 类 称 为 氨 栈 基 -tRNA 合 
成 酶 〈aaRS) 的 酶 及 其 同 源 tRNA， 使 用 ATP 进行 合成 (图 11, 4， 反 应 1)。 然 
后 aaRS 在 氨基 酸 的 法 基 基 团 和 其 同 源 tRNA 的 3'-OH 间 形 成 酯 ， 生 成 醚 化 tR- 
NA (El 11.4, 反应 2)， 从 而 将 氨基 酸 转 移 到 同 源 tRNA E. Mte tRNA 可 通 
过 核糖 体 的 肽 基 转 移 活 性 (图 11.4， 反 应 3) 用 于 蛋白 质 合成 。 由 于 氨基 酸 和 
tRNA 间 的 酯 连接 比 之 后 产生 的 肽 键 能 量 更 高 ， 这 个 过 程 是 放 能 反应 ， 当 两 个 底 
物 在 核糖 体 中 接近 时 ， 应 当 能 够 自发 进行 。 

令 人 满意 的 是 ， 定 向 进化 实验 显示 ，、 核 酶 能 够 催化 所 有 这 些 步骤 。Kumar 
和 Yarus 的 工作 证 明 ， 能 够 选择 出 将 ATP ARRE PELE RE BIER TE ER SLE 
E” (图 11.4， 反 应 D. 。 离 体 选 择 的 核 酶 也 能 催化 随后 的 氨 酰 化 反应 (图 11. 4， 
反应 2) 。Yarus 及 其 同事 还 能 够 选择 出 那些 可 以 利用 苯 丙 氨 酸 腺 苷 酸 作为 起 始 
物 ， 令 其 自身 接受 茶 丙 氨 酸 氮 酰 化 的 RNA2。 不 可 思议 的 是 ， 选 出 的 一 种 变 
体 一 -RNA 77， 能 够 自我 用 蒜 丙 氨 酸 氨 酰 化 ， 而 其 速度 及 特异 性 更 超过 了 现代 
蛋白 质 酶 的 tRNA 氨 酰 化 。 其 他 的 定向 进化 实验 显示 ， 选 出 的 核 酶 也 能 催化 将 
其 他 活性 氨基 酸 转移 到 它们 的 同 源 tRNA 上 ， 这 个 反应 与 蛋白 质 aaRS 催化 的 第 
二 个 反应 相同 〈 如 Lee HTH), RABE RNA 77 的 核心 催化 活性 最 终 
能 够 表现 在 最 小 的 核 酶 中 ， 仅 有 29 个 核 苷 酸 长 ， 尽 管 其 速率 比较 长 的 变 体 有 所 
下 降 ”。 这 些 结果 表明 ，RNA 能 够 催化 翻译 的 三 个 步骤 中 的 两 个 ， 使 用 的 催化 
剂 比 现代 复合 体 更 简单 ， 暗 示 着 翻译 的 分 子 起 源 可 能 是 相对 简单 的 RNA 催化 
剂 ， 后 来 随时 间 进 化 才 变 得 更 加 复杂 。 蛋 白质 合成 的 第 三 步 也 能 被 核 酶 催化 (图 
11.4， 反 应 3)。 例 如 ， 最 小 的 RNA 77 也 能 催化 形成 RNA-Phe-Phe 二 肽 《图 
11.4， 反 应 3). Zhang 和 Cech 也 选 出 了 具有 上 肽 基 转 移 活性 的 核 酶 ， 能 够 将 各 种 
氨基 酸 形成 多 肽 2 。 要 用 实验 确定 翻译 途径 ， 下 一 步 是 给 出 序列 特异 的 解码 ， 这 
将 能 相对 直接 地 证 明 氨 酰 化 氨基 酸 能 够 结合 到 宥 核 背 酸 上 ， 如 Szathmary 提出 的 
那样 2 。 即 便 如 此 ， 要 充实 我 们 对 这 个 进化 阶段 的 理解 ， 仍 需 进 一 步 实 验 ， 可 能 
利用 能 够 以 自我 为 模板 形成 多 肽 的 核 酶 ， 这 与 Lee 等 已 进行 的 反 式 酰 化 实验 
类 似 %。 
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图 11.4 与 蛋白 质 合成 有 关 的 核 酶 催化 反应 。 翻 译 过 程 中 的 许多 生化 反应 也 能 被 核 酶 
催化 。 巴 氨基 酸 活化 ， 形 成 高 能 “活性 ” 氨 栈 基 腺 苷 酸 。@RNA 受 体 上 活性 氨基 酸 向 
羟基 的 转化 。 在 现代 翻译 中 ， 受 体 RNA 是 tRNA, 但 是 在 RNA 世界 中 则 可 能 是 一 种 
核 酶 ， 其 功能 与 现代 氨 酰 基 tRNA 合成 酶 类 似 ， 其 附着 物 可 能 在 2 或 3 723E E. (PS 
个 酰 化 氨基 酸 能 反应 形成 肽 键 。 这 个 多 肽 仍 与 RNA 连接 ， 正 如 核糖 体 上 的 P 位 点 一 
样 。 这 个 步 又 的 模板 还 没有 通过 实验 证 实 ， 但 这 种 模板 可 能 是 现代 遗传 密码 的 前 身 。 
卫 可 以 是 任何 核 昔 碱 基 。 
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11.5 结论 


自从 在 20 世纪 80 年 代 早期 发 现 了 催化 型 RNA， 定 向 进化 实验 已 经 为 早期 
进化 的 理论 构建 提供 了 实验 证 据 。 已 经 证 明 ， 进 化 的 核 酶 能 催化 现代 代谢 中 存在 
的 许多 反应 ， 在 由 前 生物 化 学 向 细胞 化 学 的 转变 过 程 中 ， 最 终 为 RNA 作为 模板 
和 催化 剂 提供 了 支持 。 最 重要 的 是 ， 定 向 进化 实验 证 明 ， 多 数 现 代 翻 译 系统 可 能 
由 RNA 世界 中 较 简 单 的 催化 剂 产生 。 一 旦 建立 了 一 个 有 效 的 翻译 系统 ， 就 会 为 
现代 生化 的 进化 打开 大 门 。 对 核 酶 的 进一步 研究 ， 将 进一步 界定 哪个 过 程 产 生 了 
生命 本 身 ， 并 会 帮助 我 们 更 好 地 理解 现代 生命 的 最 后 一 个 共同 祖先 ， 即 始祖 生命 


出 现 和 存在 的 那个 生化 进化 时 期 。 
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12.1 引言 


活 生 命 体 都 是 由 细胞 组 成 的 。 多 细胞 生命 由 多 种 特 化 细胞 构成 ， 具 有 空间 组 
织 ， 并 与 其 他 细胞 进行 复杂 的 相互 作用 ; 同时 ， 单 细胞 生命 只 由 一 个 细胞 组 成 ， 
这 个 细胞 必须 完成 维持 生存 和 繁殖 的 所 有 必需 功能 。 根 据 所 有 生命 的 细胞 形式 ， 
以 及 在 细胞 水 平 之 下 不 存在 生命 这 两 点 ， 细 胞 可 以 说 是 生命 体 最 令 人 惊异 的 
特质 。 

如 果 我 们 看 一 个 单独 的 细胞 ， 如 细菌 ， 我 们 眼前 最 明显 的 事实 是 ， 生命 是 一 
个 与 环境 很 不 相同 的 独立 体系 。 换 句 话说， 细胞 具有 清晰 的 界限 ， 将 其 内 部 与 外 
部 隔 开 。 

观察 这 两 个 区 域 的 相互 作用 ， 我 们 也 能 得 到 细胞 生命 的 蓝图 一 一 通过 现象 学 
途径 。 首先 ， 细 胞 是 活 的， 但 在 其 任意 一 个 组 成 中 都 不 能 发 现 “ 生 命 "， 倒 不 如 
说 ,“ 生 命 ” 更 像 是 一 种 集体 性 质 ， 来 自 于 细胞 组 分 和 过 程 的 自我 组 织 ， 这 是 一 
种 分 散 式 的 、 突 现 的 性 质 。 从 历史 上 看 ， 一 些 作 者 意识 到 ， 由 非 生命 到 生命 的 关 
键 转折 就 是 细胞 的 形成 ,或 者 更 一 般 地 说 ， 是 结构 单元 的 形成 。Harold 
J. Morowitz 在 他 《细胞 生命 的 起 源 》 (Beginning of Cellular Life) 一 书 ! 中 坚 
定 拥护 了 这 一 观点 ， 由 于 不 能 发 现 更 简单 的 生命 形式 ， 显 示 出 生命 结构 单元 这 种 
普遍 性 质 是 不 可 简化 的 ， 并 且 ， 他 着 重 强调 细胞 结构 的 普遍 性 ， 包 含 将 细胞 与 环 
境 分 隔 开 的 质 膜 结构 。 

在 来 到 “区 室 化 作用 ”这 个 概念 之 前 ， 首 先 简 要 提 一 下 生命 起 源 的 现 有 理 
论 。 研 究 生命 起 源 的 科学 家 们 的 主要 假设 是 ， 生 命 起 源 于 无 生命 的 物质 ， 分 子 复 
杂 性 自发 而 逐渐 地 增加 ， 由 简单 分 子 到 生物 单 体 〈 如 氨基 酸 、 糖 类 、 芳 香 基 、 脂 
类 ) ， 再 到 大 分 子 ， 进而 具有 活性 〈 所 谓 的 Oparin-Haldane 假说 )。 在 这 个 框架 
内 ，20 世纪 有 两 类 观点 主导 了 科学 争论 ， 即 先 有 代谢 和 先 有 基因 。 虽 然 通常 很 
难 将 研究 者 们 区 分 为 哪个 学 派 ， 但 像 Alexander I. Oparin, Sidney Fox, Free- 
man Dyson, Stuart Kauffman, Harold J. Morowitz 和 Günter Wáchtershàuser 
这 样 的 作者 可 被 宽泛 地 界定 为 第 一 类 观点 的 支持 者 。 其 他 作者 ， 如 John 
B. S. Haldane, Leonard Troland, Manfred Eigen, Leslie Orgel, Francis Crick, 
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Carl Woese, Walter Gilbert 和 Gerard Joyce 则 被 认为 是 基因 先行 假说 的 追随 者 。 
Iris Fry 在 她 最 近 关 于 生命 起 源 的 书 中 ， 对 不 同 理论 选择 的 来 历 和 进化 给 出 了 一 
个 历史 性 的 讨论 * 。 

简 而 言 之 ， 这 种 分 裂 最 终 起 源 于 现代 细胞 中 两 类 生物 多 聚 物 的 共同 出 现 , E 
EUR (OD TUER (DNA、RNA)， 它 们 循环 产生 彼此 。 有 多 种 理论 试图 解释 这 
丙种 分 子 谁 先 出 现 ， 谁 是 循环 的 起 始 。 

“结构 单元 ”(compartment) 途径 可 被 认为 是 独立 于 上 述 情况 之 外 的 ， 更 偏 
向 于 区 域 化 反应 网 络 ， 它 不 能 直接 解决 代谢 或 基因 的 两 难 问题 ， 但 反 过 来 强调 了 
生命 起 源 中 独立 结构 的 作用 。 上 述 一 些 作 者 将 他 们 的 观点 整合 为 某 种 关于 结构 单 
元 概念 的 形式 ， 如 Dyson 和 Morowitz。 这 种 途径 基本 上 是 一 个 在 自我 组 织 的 有 
界 系统 中 进行 的 封闭 反应 (同时 也 是 遗传 性 的 ) 网 络 ， 决 定 了 一 系列 突现 的 性 
质 ， 如 选择 渗透 性 、 电 化 学 梯度 的 建立 、 非 均衡 过 程 的 维持 及 最 重要 的 独立 细胞 
的 出 现 。 

脂 袁 泡 〈 脂 质 体 〉 提 供 了 结构 单元 的 一 个 基本 模型 。 特 定 两 亲 分 子 分 散 到 水 
中 时 ， 会 自发 形成 脂 质 体 及 其 他 类 型 的 赛 泡 〈 图 12. 1) 。 脂 分 子 自 我 装配 形成 双 
层 半 透 膜 ， 封 闭 形 成 一 个 内 部 水 环境 ， 在 环境 和 额 泡 内 提供 了 一 个 疏水 屏障 。 关 
于 生命 起源 ， 前 生物 条 件 下 脂 质 体 单 体 〈 即 成 膜 分 子 ) 的 生成 非常 重要 ， 这 将 在 
以 下 段落 讨论 。 

结构 单元 途径 植 根 于 David Deamer, Doron Lancer, Yoiko Nakatani， 已 故 
的 Guy Ourisson、Tetsuya Yomo 和 我 们 组 的 系列 研究 。 最 近 30 年 ， 有 大 量 的 
研究 投入 到 对 磷脂 襄 泡 及 其 他 重要 的 表面 活性 剂 如 脂肪 酸 的 探索 ， 并 对 融 泡 性 质 
和 反应 有 了 一 些 重 大 发 现 。 

在 本 章 中 ,我 们 会 阐释 一 些 细胞 和 前 细胞 进化 的 基本 概念 。 为 了 达到 这 个 日 
的 ， 我 们 首先 讨论 怎样 定义 细胞 生命 : 关于 这 点 ， 最 有 力 的 理论 是 自生 (auto- 
poiesis) 学 说 ， 接 下 来 会 简要 介绍 。 之 后 我 们 会 以 脂 质 体 作 为 早期 细胞 的 模型 ， 
描述 一 些 基 本 特征 ， 对 其 中 发 生 的 生化 反应 做 一 个 简要 回顾 。 我 们 也 会 审视 一 下 
赛 泡 中 一 个 令 人 惊异 的 反应 途径 ， 即 宫 泡 的 自我 增殖 ， 以 及 在 结构 单元 框架 中 ， 
可 能 发 生 的 代谢 先行 和 (或 ) 基因 先行 的 整合 。 最后， 我 们 会 介绍 一 下 “最 小 的 
细胞 ”这 个 概念 及 对 其 的 研究 〈 实 验 室 中 合成 的 实际 物体 ) 它 可 能 具有 最 小 化 的 
细胞 功能 。 这 为 理解 早期 细胞 的 结构 和 功能 ， 以 及 它 到 现今 复杂 细胞 的 进化 铺 平 
了 道路 。 


12.2 自生 发 展 和 细胞 生命 的 推理 


细胞 生命 是 自生 发 展 (autopoieis， 希 腊 语 中 auto 王 自我 ，poiesis 一 产生 ) 
的 起 始点 ， 在 20 世纪 70 年 代 由 两 个 智利 生物 学 家 Humberto R. Maturana 和 
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图 12,1 成 膜 表面 活性 剂 自发 自我 装配 成 赛 泡 ， 其 内 腔 中 的 水 环境 包含 水 溶性 分 子 。 
其 中 任何 疏水 分 子 都 会 定位 到 膜 上 ;如果 在 宫 泡 形成 过 程 中 有 离子 表面 活性 剂 参 与 ， 
那么 带 有 互补 电荷 的 离子 和 (或 ) 极 性 溶质 就 会 吸附 到 表面 。 注 意 : BNE ie 
了 三 相 微观 混合 系统 〈 内 部 /边界 /外 部 )， 从 而 能 够 建立 化 学 梯度 、 大 分 子 分 刻 、 选 择 
渗透 性 和 最 重要 的 细胞 类 独立 性 的 产生 。 双 链 表面 活性 剂 及 某 些 单 链 活性 剂 能 在 许多 
Fee PE RE. ROR. Bray “WEE (bola) 两 亲 分 子 也 能 形成 单 层 膜 。 
溶质 被 动 内 陷 到 讲 泡 中 的 过 程 不 需要 额外 的 能 量 ， 表 面 活 性 剂 自发 装配 的 过 程 也 一 样 
(AG<0)。 


Francisco J. Varela^*" 提出。 自生 说 并 不 考虑 生命 的 起 源 ， 但 回答 了 “生命 是 什 
么 ?” 这 个 问题 ， 分 析 了 现代 的 生命 体 。 从 这 个 意义 上 ， 自 生 说 是 基于 现象 学 的 
描述 性 理论 ， 起 点 是 确定 了 细胞 的 主要 活性 是 维持 其 自身 的 独立 性 ， 虽 然 在 其 界 
限 内 有 大 量 转 化 反应 。 这 可 能 要 归功 于 细胞 内 部 再 生 时 ， 其 中 所 有 被 转化 的 组 分 
都 得 到 了 重建 〈 包 括 边 界 分 子 1) 。 因 此 ， 简 而 言 之 ， 细 胞 生命 的 蓝图 植 根 于 一 系 
列 能 生成 所 有 细胞 组 分 的 过 程 ， 而 这 些 组 分 又 能 反 过 来 生成 这 些 过 程 。 这 当然 需 
要 来 自 外 部 的 能 量 和 原料 ， 因 此 从 热 动 力学 上 讲 ， 活 细胞 是 开放 系统 ， 特 点 是 其 
自身 运作 的 封闭 性 ， 即 它 包 含 所 有 自我 组 织 和 复制 的 信息 。 

这 些 实际 上 都 非常 简单 。 自 生 说 认为 活 细胞 在 组 织 和 结构 两 个 水 平 上 互补 。 
组 织 性 是 所 有 活 细 胞 不 变 的 性 质 ， 它 基于 其 成 分 的 产生 ， 自 我 组 织 成 反应 网 络 ， 
再 生成 组 分 ， 从 而 使 循环 一 直 进 行 下 去 (图 12. 2)。 然 而 ， 细 胞 结构 却 可 以 在 不 
同 的 细胞 或 不 同 的 进化 阶段 间 有 所 变异 。 
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代谢 反应 网 络 


图 12.2 细胞 生命 的 循环 。 细 胞 由 自生 单元 开始 ， 是 一 个 自我 组 织 的 边界 系统 ， 具 有 特 
定 反应 网 络 ， 它 反 过 来 生成 该 系统 装配 所 需 的 分 子 ， 又 确定 了 特定 反应 网 络 ， 再 如 此 
循环 。 


与 这 样 的 细胞 观点 相 联系 ， 有 一 些 重要 概念 ， 如 生物 自治 ， 社 会 自生 ， 二 级 
自生 和 三 级 自生 《取决 于 生命 体 的 复杂 度 ) 等 ， 建 议 读者 浏览 Lusi (2006) X 
于 自生 说 的 介绍 ， 它 也 包含 历史 背景 的 信息 ， 并 讨论 了 为 什么 自生 说 对 间 时 代 生 
物化 学 没有 产生 强大 冲击 。 这 里 也 可 能 提 到 ， 为 了 对 生命 状态 有 一 个 完整 概念 ， 
自生 说 也 需要 认 知 上 的 补充 ， 也 是 由 Maturana 和 Varela’ 提出 的 ， 即 与 环境 间 
的 选择 性 作用 ”。 

自生 说 在 细胞 水 平 上 与 生命 的 定义 紧密 联系 。 实 际 上 ， 存 活 这 个 特性 属于 细 
胞 整体 ， 而 不 是 单独 的 某 些 部 分 。 因 此 ， 自 生 说 与 引言 中 介绍 的 结构 单元 途径 相 
关 ， 并 不 是 因为 它 解释 了 结构 单元 如 何 产生 ， 而 是 因为 它 强调 ， 对 生命 整体 起 源 
的 探索 必须 关注 区 域 化 的 系统 ， 而 不 是 单一 分 子 。 

在 接 下 来 的 段落 中 ， 将 讨论 结构 单元 的 自我 增殖 ， 我 们 会 描述 自生 说 是 如 何 
为 这 些 研 究 提供 灵感 ， 以 及 如 何在 实验 室 中 实现 简单 的 自生 化 学 系统 。 


12.3 吉 泡 及 其 他 结构 单元 


在 Maturana 和 Varela 的 工作 之 前 ， 结 构 单 元 是 生命 基本 结构 这 个 概念 早已 
存在 。 历 史上 ， 结 构 单 元 的 第 一 个 模型 是 “团聚 体 ” (coacervates)"， 它 是 蛋白 
质 和 糖 类 自我 装配 形成 的 微 滴 ， 能 够 吸附 小 分 子 ， 将 它们 转化 成 原始 代谢 的 形 
式 ， 这 应 该 是 细胞 的 前 体 。 原 始 结构 单元 的 第 二 种 模型 是 由 Fo 建立 的 ， 它 是 


12 AU: BAS RMA * 157 ° 


氨基 酸 多 聚 化 产物 形成 的 “类 蛋白质 ” 微 球 。 这 两 种 系统 只 具有 历史 意义 ， 因 为 
现今 对 原始 细胞 的 研究 多 数 都 针对 计 泡 ， 它 与 生物 细胞 更 为 类 似 ， 具 有 高 水 平 的 
生化 表现 。 RTE, PUA (micelle〉 及 反 向 微 胞 团 也 用 于 构建 细胞 模型 ， 尤 
其 是 考虑 到 自我 增殖 的 时 候 〈 见 参考 文献 2)。 

圳 泡 为 球状 结构 单元 ， 平 均 半 径 范 围 为 50 一 1000nm， 当 适当 的 表面 活性 剂 
分 散 到 水 中 时 形成 。 它 们 形成 封闭 的 球状 半 透 膜 边 界 ， 双 层 膜 ， 表 面 活 性 分 子 自 
动 装 配 ， 使 其 琉 水 尾部 处 于 膜 内 ， 将 亲 水 头 部 暴露 在 水 溶液 中 〈 图 12. 3) 。 磷 脂 
为 最 典型 的 形成 吉 泡 的 化 合 物 ， 而 脂 类 形成 的 宫 泡 通常 称 为 脂 质 体 。 但 是 ， 不 是 
所 有 磷脂 都 能 形成 脂 赛 泡 ， 例 如 ， 头 部 基 团 的 性 质 能 通过 改变 “表面 活性 参数 ” 
来 影响 分 子 的 自我 装配 性 质 ， 它 是 一 种 经 验 值 ， 能 用 于 预测 表面 活性 剂 最 稳定 的 
装配 模式 。 当 表面 活性 分 子 呈 现 出 类 似 圆 柱 体 的 形状 ，w/(a。* 7) 值 约 为 1 时， 
会 形成 双 层 膜 。 


v 


表面 活性 参数 = 
axl 
R,COO-CH 人 

t "Hn X=CH,CH,N(CH;), BEBENH 

R,COO-CH, X = CH,CH;NH, WEE BE RE 
-) 

CH,OPO,O-X X=H o PRR 

X= CH,CH(NHCOO 。 磷脂 酰 丝氨酸 
甘油 磷脂 


X = CH,CH(OH)CH,OH  BEHEBEH h 


图 12. 3 双 层 膜 的 详细 情况 。 两 亲 分 子 自 我 装配 成 双 层 结构 ， 亲 水 极 性 
SPR EAE. dk BRR, WAKA. Abe 
“表面 活性 参数 ”用 基本 几何 元 素 Co 是 两 亲 分 子 的 体积 ，a。 是 “有 效 ” 
头 部 表面 积 ，! 是 长 度 ) 表示 的 图 解 。 底 部 为 甘油 磷脂 。 通 过 表面 活性 
参数 估计 ， 多 数 情况 下 它们 形成 双 层 ， 但 有 些 因素 ， 如 盐 或 酰基 链 的 不 
饱和 性 会 改变 它们 的 行为 方式 。 两 亲 分 子 混合 物 的 性 质 难以 预测 。 


卯 磷脂 于 泡 与 其 他 磷脂 囊 泡 一 样 是 非常 熟悉 的 ， 已 有 生物 物理 研究 来 确定 它 
们 的 形成 、 稳 定性 、 渗 透 性 、 硬 度 和 分 子 动力 学 (如 分 子 在 双 层 膜 中 的 扩散 、 穿 
膜 振动 、 旋 转 扩 散 和 翻滚 运动 )。 为 了 得 到 塞 泡 样品 的 定量 概念 ， 可 考虑 10 
mmol/L 的 POPC 〈1- 棕 桐 酰 -2- 油 酰基 -sn- 甘 油 -3- 胆 碱 磷 酸 ) BPM, HPA 
军 泡 的 平均 半径 为 50 nm。 一 个 单独 的 宫 泡 平均 由 约 90 000 个 脂 分 子 构成 ， 自 我 
装配 成 球形 双 层 膜 。1lml 这 样 的 悬浮 液 包 含 约 10* 个 训 泡 ， 每 个 吉 泡 的 内 部 体积 
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2] 5X10 * fL QOfL—10 pL), BRIAR ABA 36 pl (3.6260, RB CANAD 
外 ) 表面 积 却 约 为 lm’, Ak, We KRW RAAB RAL, 
而 它们 的 许多 性 质 都 与 胶体 相同 。 脂 双 层 的 化 学 性 质 〈 从 极 性 上 说 ) 使 得 它 能 具 
有 选择 渗透 性 。 水 、 甘 油 、 色 和 氨 酸 、 一 个 普通 的 蛋白 质 ， 以 及 钠 离 子 在 卵 磷脂 膜 
中 的 相对 渗透 性 为 10 105. 10. 、1、1， 因 此 ， 双 层 磷 脂 膜 对 大 分 子 和 带电 离 
子 是 不 通 透 的 ， 而 小 的 非 带电 分 子 有 较 高 通 透 性 。 因 此 ， 很 明显 ， 半 透 膜 建立 了 
对 分 子 化 合 物 选 择 性 摄取 或 释放 的 体系 ， 而 功能 性 大 分 子 这 样 的 多 聚 物 ， 若 在 襄 
泡 内 形成 ， 就 能 很 好 保存 ， 并 在 宫 泡 内 部 行使 功能 。 

虽然 脂 襄 泡 能 很 好 地 构建 细胞 模型 ， 但 可 能 与 生命 起 源 的 研究 没什么 关联 。 
实际 上 ， 磷 脂 分 子 结构 太 复 杂 ， 即 使 在 某 些 情况 下 能 够 在 前 生物 条 件 下 合成 磷 
脂 ， 仍 难以 相信 和 是 这 样 的 分 子 形成 了 第 一 个 原始 细胞 ? 。 

相反 ， 已 经 证 明 脂 肪 酸 是 前 生物 可 利用 的 *， 而 且 脂 肪 酸 能 够 自发 地 自我 装 
配 成 圳 泡 ? 2 。 在 一 些 可 能 的 前 生物 条 件 下 都 能 合成 脂肪 酸 “， 而 且 在 Murchison 
陨石 上 也 发 现 了 脂肪 酸 :“ 。 与 磷脂 赛 泡 相 比 ， 脂 肪 酸 历 泡 具 有 不 同 的 性 质 ， 主 要 
取决 于 酰基 链 的 长 度 及 链 中 双 键 的 数量 。 并 且 ， 脂 肪 酸 自 我 装配 成 赛 泡 或 是 微 
团 ， 取 决 于 它们 头 部 基 团 的 电离 程度 (图 12.4)， 可 根据 表面 活性 参数 适当 调 
整 。 长 链 羧 酸 盐 完全 解 离 时 可 以 聚集 成 微 团 〈 高 pH)， 而 脂肪 酸 完 全 非 解 离 时 
会 从 水 溶液 中 分 离 成 油 滴 〈 低 pH) 。 在 中 等 pH 时 〈 通 常 为 7.5 一 9.5)， 脂 肪 酸 
及 其 共 斩 碱 〈 羧 酸 盐 形式 ) 等 量 ， 能 形成 双 层 膜 ， 图 12. 4 hi9 E RARE 
解释 这 种 现象 。 这 种 分 子 间 相 互 作 用 形成 的 二 聚 体 ， 使 得 pK 发 生 极 大 改变 ; 在 
超 分 子 膜 中 ， 长 链 脂 肪 酸 的 pK 比 短 链 水 溶性 单 体 羧 酸 〈 如 乙酸 ) 的 pK 约 高 4 一 
5 个 pH 单位。 

由 这 些 结果 及 脂肪 酸 相 对 较 高 的 水 溶性 〈 一 mmoML)， 得 知 脂肪 酸 具 有 
复杂 的 相 图 ， 并 通常 比 相 应 磷脂 活性 更 高 。 脂 肪 酸 要 作为 可 能 的 早期 原始 细 
胞 ， 这 可 能 是 对 其 有 利 的 性 质 。 在 过 去 10 年 中 ， 专 业 杂 志 中 出 现 了 越 来 越 
多 的 报道 ， 用 不 同 的 技术 来 研究 脂肪 酸 赛 泡 ， 关 注 它们 的 结构 、 形 态 、 稳 定 
性 、 理 化 性 质 和 活性 。 有 兴趣 的 读者 可 以 查阅 原始 文献 或 关于 这 些 研 究 的 最 
HRR, 

在 不 同 的 脂肪 酸 中 ， 油 酸 ( 即 Zz， 图 12. 4) VEA E Dr E e GUI SET 
系统 ， 得 到 了 特别 关注 。 在 下 文中 ， 将 分 析 关 键 途 径 中 对 油 酸 / 油 酸 盐 赛 泡 ， 
通常 称 为 油 酸 盐 囊 泡 的 活性 和 转化 的 研究 ， 它 应 该 与 原始 细胞 起 源 和 进化 
有 关 。 

除了 脂肪 酸 ， 我 们 认为 烷 、 守 异 上 成 二 烯 磷酸 盐 、 脂 肪 醇和 单 酰 甘油 也 与 前 生 
物 相 关 * 。 


12 ”前 细胞 进化 : 圳 泡 与 原始 细胞 . 159 ° 


ihi 


c 10 9 


Np pt 
(2) 


图 12.4 脂肪 酸 的 自我 装配 过 程 。A. 通常 脂肪 酸 会 在 低 pH 时 从 水 溶液 中 分 离 成 
“ 油 ”， 在 中 性 pH NBR CHEE), TER pH (7.5~9.5 是 典型 例子 ) 时 形成 微 团 。 
B. 人 们 把 不 同 pH 时 的 不 同 装配 模式 归 因 于 分 子 的 质子 化 状态 不 同 ， 即 在 低 pH 时 质子 
46, 高 pH 时 完全 电离 ，pK 附近 的 中 性 pH 时 则 形成 1: 1 的 酸 : 碱 二 聚 物 。C. 油 酸 的 
化 学 结构 。 


12.4 ”让 泡 的 活性 和 转化 


宫 泡 是 生物 膜 的 唯一 模型 。 为 了 得 到 细胞 的 更 有 意义 的 生物 模型 ， 膜 内 还 需 
要 有 生化 物质 和 与 生物 相关 的 反应 。 这 个 目标 已 经 完成 ， 在 这 里 我 们 将 回顾 一 些 
圳 泡 中 反应 的 基础 ， 主 要 是 脂肪 酸 襄 泡 。 

利用 脂肪 酸 襄 泡 作 为 早期 生物 模型 ， 有 两 个 方面 可 以 揭示 这 种 人 造 结构 单元 
是 如 何 参与 到 生物 起 源 研 究 中 的 ， 这 两 个 方面 是 脂肪 酸 襄 泡 中 基础 生化 反应 的 实 
现 和 脂肪 酸 训 泡 的 自我 增殖 。 首 先 将 分 别 讨论 赛 泡 活性 和 转化 这 两 个 重要 性 质 ， 
之 后 我 们 将 展示 如 何 发 现 一 条 将 它们 的 功能 偶 联 的 途径 。 需 要 注意 的 是 ， 这 里 展 
示 的 模型 系统 受到 自生 说 的 启发 ， 并 且 是 第 一 次 试图 通过 构建 模型 来 具体 理解 活 
细胞 的 基本 过 程 。 


12.4.1 区 域 化 反应 


其 主要 观点 是 ， 在 历 泡 内 腔 中 能 够 进行 具有 生化 意义 的 简单 和 复杂 反应 。 在 
前 面 章节 中 我 们 已 经 介绍 过 有 关 宫 泡 渗 透 性 的 基本 概念 。 脂 圳 泡 和 脂肪 酸 襄 泡 对 
不 同 分 子 具 有 选择 透 过 性 。 一 方面 ， 大 分 子 和 带电 分 子 透 过 性 较 低 ， 因 而 不 能 轻 
易 穿 过 朴 水 膜 ， 相 反 ， 小 分 子 即 使 带电 ， 也 能 以 相当 的 速率 透 过 双 层 屏障 。 此 
外 ， 下 水 和 两 亲 分 子 能 在 膜 上 或 膜 内 聚集 。 也 就 是 说 在 某 些 情况 下 能 通过 外 部 添 
加 前 体 ， 向 宫 泡 中 提供 物质 。 例 如 ， 陷 人 襄 泡 的 酶 更 易 获 得 底 物 ， 底 物 渗 透 进 襄 


* 160 - 生命 的 来 历 : 前 生物 进化 与 太空 生物 学 


泡 中 ， 与 陷 人 的 酶 反应 ， 产 物 可 能 从 圳 泡 中 释放 ， 也 可 能 不 释放 ， 这 取决 于 它 的 
化 学 性 质 。 

根据 这 种 方式 《可 具有 不 同 变 异 )， 人 们 研究 了 填 泡 中 的 几 种 酶 ， 如 碳酸 栈 
酶 、o- 胰 疼 乳 和 蛋白酶、B- 半 乳糖 萌 酶 等 ”。 但 是 如 何 将 酶 插入 丢 泡 内 部 呢 ? 通常 
的 方法 是 在 溶 有 酶 的 溶液 中 准备 圳 泡 。 尽 管 在 圳 泡 形 成 过 程 中 ， 酶 应 该 被 动 陷 
人 和， 但 在 某 些 情 况 下 ， 如 碱 性 酶 和 带 负 电 的 表面 活性 剂 时 ， 静 电力 对 组 装 产量 和 
酶 在 赛 泡 中 的 位 置 影响 很 大 。 在 宫 泡 形成 后 ， 剩 余 在 外 部 环境 中 的 酶 可 通过 凝 胶 
iE. Bb. TRUER A. BMRA AY 〈>I0pkm)， 也 可 通过 微 注 射 技术 
将 酶 直接 注 人 襄 泡 中 。 

Hg 1990 年 ， 为 了 建立 与 最 小 细胞 结构 相关 的 过 程 ，Schmidli 等 人 就 进行 
了 最 早 的 重要 讲 泡 生化 反应 实验 *， 将 负责 合成 卵 磷脂 的 LORPIS ELA Bl ON BERE HS 
质 体 中 ， 预 计 在 脂 质 体 中 将 生成 卵 磷 脂 ， 使 脂 质 体 从 内 部 生长 ， 甚 至 可 能 从 内 部 
分 裂 ， 这 是 典型 的 自生 实验 。 这 个 实验 部 分 成 功 了 ， 但 由 于 酶 的 商业 供应 中 断 ， 
没有 全 部 按 预 想 完成 。 

为 了 模拟 早期 原始 细胞 起 源 的 两 个 非常 重要 的 过 程 ， 人 们 试图 在 脂肪 酸 襄 泡 
中 进行 多 AMP (polyA)”” 的 合成 和 RNA 的 自我 复制 2 (图 12.5) 。 对 第 一 种 
情况 ， 将 多 核 苷 酸 磷酸 化 酶 (PNPase) EA ERE (PH=9)， 并 外 部 添加 二 
RERE (ADP) (图 12. 5A) ， 由 于 核 苷 酸 不 是 完全 不 通 透 的 ， 所 以 反应 结束 
时 从 讨 泡 内 分 离 出 了 polyA， 一 旦 聚合 ， 产 物 实际 上 不 能 从 宫 泡 内 腔 中 逃脱 。 这 
SAGAN TRACER APE BEN A OPO ARE i “SE” WER, BG 
BELA AAT NRA, ROT A RE eR hy Ee BRE: C 
模型 。 在 远古 时 期 ， 一 种 小 催化 剂 可 能 起 了 PNPase M/E. VER, HS Ea 
膜 也 可 能 协助 多 案 反 应 ， 或 者 ， 守 泡 中 的 反应 可 能 导致 形成 一 些 分 子 ， 在 之 后 的 
多 聚 作用 中 做 催化 麟 。 对 第 二 种 情况 (图 12. 5B) ， 通 过 QB 复制 酶 进行 RNA 链 
的 复制 2 。 酶 和 反应 底 物 (RNA ARR) 自发 包 庄 在 油 酸 颤 泡 内 ， 进 行 RNA 
iil, HOARE RNA 复制 显然 与 功能 性 原始 细胞 的 起 源 有 关 : 它 是 早期 
区 域 化 RNA 复制 的 模型 ， 要么 是 像 RNA Ai RR RNA 自身 催化 ， 
要 人 么 是 被 其 他 催化 剂 催化 ， 如 原始 酶 。 

这 些 研 究 的 关联 (图 12. 5B)〉 也 与 圳 泡 的 自发 自我 增殖 相关 ， 它 们 能 够 在 区 
域 化 反应 中 共同 进行 ， 从 而 形成 一 个 能 够 自我 增殖 的 于 泡 ， 旦 其 内 部 能 进行 多 聚 
反应 和 系统 的 自我 复制 ， 这 些 将 在 之 后 讨论 。 因 此 ， 这 些 模型 即使 不 能 解释 第 一 
个 原始 细胞 是 如 何 出 现 的 ， 也 能 为 理解 区 域 化 反应 提供 有 力 的 实验 途径 。 

在 脂 质 体 中 也 有 可 能 进行 PCR 反应 了 ”， 之 后 ， 核 糖 体 也 可 能 陷 人 训 泡 内 腔 ， 
从 而 第 一 次 能 在 圳 泡 内 合成 多 肽 3 。 最 后 这 个 实验 为 随后 一 系列 试图 在 脂 质 体 中 
表达 和 蛋白质 的 实验 打开 了 大 门 。 
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A EHD 增殖 形成 两 个 类 似 但 不 相同 的 新 赛 泡 。 

20 世纪 90 年 代 ，Luisi 及 其 同事 对 超 分 子 结构 的 自我 增殖 进行 了 先驱 性 的 
探索 ， 按 年 代 顺序 发 现 了 反 相 微 团 、 微 团 和 襄 泡 的 自我 增殖 ”。 

在 1994 年 ,， 人 们 利用 脂肪 酸 守 泡 和 脂肪 酸 前 体 实现 了 褒 泡 的 自我 增殖 
(图 12. 6)。 实 验方 式 明显 受到 自生 说 的 启发 ， 即 实现 了 一 个 动力 系统 ， 按 以 下 
方式 运行 : 一 个 具有 边界 的 粒子 ( 训 泡 ) 摄 人 其 生长 所 需 的 “养分 ”， 在 其 边界 
内 将 它们 转化 成 粒子 的 化 合 物 〈 成 膜 分 子 )， 从 而 生长 ， 达 到 稳定 状态 ， 然 后 分 
裂 成 两 个 或 更 多 的 新 粒子 。 自 生 粒 子 前 体 到 元 素 的 转化 必须 在 粒子 内 部 进行 ， 因 
为 这 是 区 分 吉 泡 自我 增殖 和 自发 形成 的 关键 内 因 。 


m . a. __f sem) 
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图 12.6 TR A. RT A RT KR, SET DO GUB EUM 
碱 性 溶液 上 。 油 酸 赛 泡 通过 朴 水 双 层 溶解 油 酸 栈 分 子 ， 吸 收 它们 ， 伴 随 水 解 增加 其 表面 
积 。 反 应 产物 为 两 个 油 酸 分 子 ， 增 加 了 襄 泡 的 表面 积 ， 并 使 宫 泡 生长 〈 不 一 定 是 球形 )， 
最 终 使 结构 不 稳定 ， 分 裂 成 两 个 或 更 多 个 小 讲 泡 。 整 个 过 程 使 堆 泡 大 量 自 催化 生长 。 若 
起 初 油 酸 襄 泡 不 存在 ， 那 么 在 油 酸 栈 分 子 水 解 之 后 ， 也 会 自发 形成 囊 泡 ， 并 在 经 过 一 段 
时 间 之 后 催化 整个 过 程 。 


实验 方面 ， 可 以 在 含有 油 酸 囊 泡 的 碱 性 溶液 中 ， 放 上 油 酸 本 OO Ex 
实现 这 个 过 程 。 在 溶液 的 分 界面 上 ， 油 酸 醒 以 较 慢 的 速率 水 解 。 同 时 ， 油 酸 囊 泡 
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摄 人 其 他 油 酸 酬 分 子 ， 这 是 因为 它们 可 以 在 
双 层 膜 中 进行 溶液 化 作用 。 一旦 进入 膜 中 ， 80 
油 酸 本 就 被 水 解 ， 转 化 成 两 个 油 酸 分 子 ， 相 50 
应 地 膜 表 面 就 增加 了 。 通 过 膜 前 体 的 加 入 ， 
转化 成 膜 本 身 的 结构 单元 ， 油 酸 守 泡 从 而 生 
长 ， 最 终 产 生 新 襄 泡 〈 其 机 制 仍 了 解 得 很 
少 )。 20.1 

生长 一 分 裂 过 程 的 化 学 计量 学 公式 可 被 
简要 概括 为 如 下 形式 : 

V 十 AS 一 ~2V 00 5 10 15 20 25 30 

RB. VETERE; S 是 成 膜 化 合 物 (A 时 间 h 
了 简化 ，S 也 可 作为 前 体 )。 因 此 ， 这 个 过 程 图 12.7 图 12.6 系统 的 动力 学 特点 。 
是 自动 催化 的 ， 因 为 宫 泡 产生 得 越 多 ， 摄 人 AKAPEEA, WENS 
的 前 体 就 越 多 ， 就 能 产生 更 多 训 泡 等 。 在 实 迅速 水 解 〈 曲 线 A)。 若 刚 开始 时 没有 
验 中 ， 自 动 催 化 过 程 的 特征 是 反 曲 线 ， 而 油 MRR. CNS AR EK 
酸 襄 泡 自我 增殖 实际 上 就 是 这 样 (图 12. 7) 。 解 ， 达 到 临界 聚合 浓度 时 形成 。S 形 
还 需 注意 ， 如 果 预 先 形 成 的 豆 泡 不 包括 在 实 曲线 “曲线 B) 清楚 显示 了 自动 催化 
验 设 定 内 ， 它 们 也 能 随 着 栈 自 发 水 解 形成 ， 太 制 ， 四 可 泡 催化 形成 其 他 各 泡 ， 
其 结果 是 表面 活性 前 体形 成 圳 泡 的 整个 过 程 成 为 自发 途径 ， 不 需要 预先 形成 的 结 
构 。 进 入 自我 增殖 循环 的 驱动 力 来 源 于 栈 水 解 和 脂肪 酸 自我 装配 产生 的 热力 。 

油 酸 训 泡 自我 装配 的 第 二 个 例子 体现 了 脂肪 酸 依赖 pH 的 装配 特性 。 实 际 
上 ， 因 为 高 pH 时 油 酸 分 子 自我 装配 成 微 困 ， 而 在 中 性 pH (8.5) 条件 下 它们 则 
形成 双 层 宫 泡 ， 因 此 ， 向 含油 酸 宫 泡 的 缓冲 溶液 中 加 入 油 酸 微 困 也 是 补充 囊 泡 的 
途径 之 一 ， 可 用 来 观察 它们 的 生长 和 分 裂 ， 即 自我 增殖 。 事 实 上 很 多 研究 者 目前 
都 采用 这 个 方法 ， 它 没有 油 酸 栈 途径 中 涉及 双 相 系统 的 不 利之 处 。 

油 酸 微 团 和 油 酸 宫 泡 都 是 宏观 单 相 系 统 ， 因 此 利用 分 光 技 术 很 容易 追踪 塞 泡 
的 自我 增殖 过 程 。 当 向 pH 8.5 的 缓冲 溶液 中 加 入 油 酸 微 团 (与 单 体形 式 等 量 ) 
时 ， 它 们 能 重 排 组 装 模 式 ， 自 发 形成 吉 泡 。 但 是 ， 若 在 这 种 溶液 中 存在 预先 形成 
的 油 酸 吉 泡 ， 则 可 能 有 男 一 条 途径 ， 由 事先 形成 的 塞 泡 报信 油 酸 ( 以 单 体 或 微 团 
的 形式 )， 正 如 之 前 油 酸 赛 泡 和 油 酸 酬 的 情况 一 样 。 在 第 二 种 途径 中 ， 事 先 形 成 
的 赛 泡 会 生长 、 分 裂 ， 开 始 进行 自我 增殖 。 这 两 条 竞争 途径 可 以 利用 水 溶性 标记 
物 ， 如 铁 蛋 白 分 子 ， 标 记事 先 形成 的 宫 泡 〈 图 12. 8) 。 通 过 测量 添加 油 酸 微 团 前 
后 囊 泡 中 铁 蛋 白 分 子 的 分 布 情况 ， 表 明 吉 泡 确实 可 以 生长 ， 并 通过 圳 泡 的 分 裂 ， 
生成 少量 但 显著 的 含有 铁 和 蛋白 的 宫 泡 ， 每 个 宫 泡 中 铁 蛋 白 数量 会 减少 ， 这 是 铁 和 蛋 
白 分 子 被 分 配 到 “ 子 ” 赛 泡 的 结果 。 
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A ER “Sef” Fea B 摄取 一 生长 一 分 裂 途径 

图 12.8 利用 铁 蛋 白 作为 水 溶性 指标 ， 检 测 油 酸 襄 泡 的 形成 。 第 一 种 情况 (A)， 油 酸 微 
著 独 立 形成 全 新 油 酸 赛 泡 〈 实 验 中 利用 卵 磷脂 宫 泡 作为 预先 存在 的 囊 泡 )。 其 机 制 中 ， 油 
酸 微 团 或 油 酸 单 体 与 预先 存在 的 襄 泡 间 没 有 相互 作用 ， 因 此 ， 后 者 的 标记 物 没有 被 稀释 。 
第 二 种 情况 (B)， 油 酸 微 团 或 油 酸 单 体 被 预先 存在 的 卵 磷脂 窜 泡 吸收 ， 作 为 新 的 成 膜 分 子 
生长 ， 形 成 膜 。 在 这 个 初始 阶段 之 后 ， 圳 泡 变 得 不 稳定 〈 生 长 也 可 能 不 是 球形 的 )， 分 裂 
成 两 个 或 更 多 “ 子 ” 窜 泡 ， 因 此 ， 在 新 圳 泡 中 探 针 可 能 不 符合 统计 学 分 布 ， 也 可 能 符合 。 
每 个 守 泡 中 平均 铁 蛋 白 分 子 数量 的 下 降 意味 着 存在 生长 一 分 裂 途径 GER, A. BRR 
和 铁 和 蛋白 分 子 没有 按 比例 绘制 ， 圆 点 代表 铁 蛋 白 )。 


对 脂肪 酸 的 自我 增殖 ， 现 代 研究 揭示 了 一 系列 有 趣 的 特征 ， 在 此 不 做 详 述 ， 
比如 “母体 ”效应 ， 是 由 事先 形成 的 囊 泡 产生 的 一 类 “模板 ”效应 ， 导 致 形成 大 
小 一 定 的 宫 泡 群 *; 不 同 大 小 的 歧 泡 摄 入 油 酸 微 团 时 的 竞争 ”; 渗透 性 “ 强 ” 与 
“松弛 ”的 油 酸 守 泡 间 的 竞争 ”。 

专题 12. 1 描述 了 Doron Lancet 的 原创 性 贡献 ， 将 宫 泡 自我 增殖 和 可 遗传 的 
“组 成 ”信息 结合 起 来 。 

专题 12,1 脂 类 “合成 体 ”{composome) 及 它们 作为 前 生物 复制 子 的 作用 

超 分 子 聚 合体 ， 如 脂 类 和 脂肪 酸 囊 泡 ， 在 生命 起 源 中 的 作用 ， 不 仅仅 和 它们 能 为 生 
化 反应 发 展 提供 结构 单元 有 关 。 以 色 列 Rehovot Weizmann 研究 所 的 Doron Lancet 等 提出 
了 一 种 有 可 能 性 ， 然 而 也 很 奇特 的 分 级 自动 催化 复制 域 GARD)， 这 是 一 种 无 基因 信息 
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稳定 /生长 
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种 或 多 种 酶 组 成 ) 催化 前 体 A 形成 成 膜 化 合 物 S. A 最 初 存在 于 环境 中 ， 通 过 渗透 作用 过 
膜 。S 会 衰退 为 Y。 这 里 用 “E” 表 示 的 整个 代谢 网 络 ， 本 身 通 过 使 用 一 系列 前 体 “B”， 
产生 废物 “W”， 从 而 能 在 圳 泡 中 再 生 ， 这 就 是 核 - 壳 自 我 增殖 作用 。 注 意 : 内 部 化 合 物 和 
壳 上 化 合 物 S 的 形成 是 功能 相关 的 ， 这 是 因为 内 部 网 络 的 产物 催化 形成 了 S。 基 于 构建 
ARRE MAK GRED SUEDE. EBA RAK. HA, te 
平衡 时 进 和 一 种 自我 平衡 的 状态 。 当 原始 细胞 合成 其 化 合 物 时 ， 它 就 能 生长 、 分 裂 ， 其 内 
部 化 合 物 统计 上 也 能 分 配 到 “ 子 ”细胞 中 。 由 于 不 能 控制 囊 泡 分 裂 ， 因 而 某 些 新 囊 泡 可 能 
会 缺乏 关键 组 分 ， 从 而 进入 “死亡 ”。 


反应 的 化 学 过 程 CS 从 酬 的 水 解 形成 和 S 氧化 耗损 ) 可 以 调节 速率 ,使 人 们 能 够 
观察 图 12. 9 右手 边 的 三 个 不 同 状态 。 通 过 适当 调节 合成 和 分 解 过程 ， 达 到 自我 
平衡 。 

从 生命 起 源 的 观点 来 看 ， 很 重要 的 一 点 是 需要 证 明 ， 简 单 化 学 系统 能 够 以 
图 12. 9 中 的 方式 进化 、 自 我 装配 ， 并 自我 组 织 。 但 是 ， 以 现 有 的 知识 水 平 ， 这 
个 目的 似乎 很 难 实现 ， 尤 其 是 需要 在 系统 中 建立 一 定 程度 的 复杂 性 和 (或) 精确 
性 时 。 并 且 ， 如 果 想 要 重建 由 简单 分 子 到 第 一 个 功能 性 大 分 子 (原始 酶 或 核 酶 ) ， 
到 第 一 个 “代谢 ”循环 ， 以 及 自我 复制 或 自我 增殖 的 途径 ， 人 们 就 会 发 现 基础 知 
识 的 不 足 。 可 以 说 ， 尽 管 投 入 了 大 量 实验 和 理论 研究 ， 但 是 几乎 所 有 的 关键 转变 
都 还 没有 确 知 。 

关于 功能 性 大 分 子 的 自发 产生 〈 在 目前 对 生命 起 源 的 研究 中 ， 这 是 最 大 的 挑 
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泡 中 ， 产 生 封闭 代谢 的 初始 。 从 这 个 阶段 开始 ， 内 在 化 反应 网 络 将 能 够 自我 维持 
和 自我 复制 ， 然 后 产生 遗传 密码 ， 再 之 后 是 编码 自我 复制 和 核 - 索 的 自我 增殖 
(图 12. 10) 。 在 这 个 原始 细胞 “进化 ”的 途径 中 ， 与 环境 的 相互 作用 是 基础 ， 因 
为 内 在 化 代谢 需 以 某 种 方式 和 外 部 介质 的 组 成 相 联系 。 宫 泡 自 我 增殖 由 外 部 供应 
或 内 部 合成 的 表面 活性 剂 介 导 ， 能 够 起 到 原始 细胞 扩 增 的 作用 ， 它 起 初 是 随机 
的 ， 逐 渐 产 生 差异 和 原始 细胞 间 的 竞争 ， 随 后 受到 内 在 化 代谢 的 控制 。 其 他 现 
象 ， 如 融合 、 生 长 -分 裂 、 竞 争 、 选 择 性 过 程 和 襄 泡 的 整个 反应 情况 都 利于 超 分 
子 系统 逃离 无 生命 物质 的 世界 。 这 个 假设 在 很 大 程度 上 仍 属 推测 ， 正 关注 于 区 域 
化 反应 网 络 个 体 和 群体 的 概念 ， 以 及 它们 可 能 的 进化 和 复杂 性 的 逐步 增加 。 


自发 形成 的 化 合 物 


má 
Aw 


自我 增殖 


图 12.10 原始 细胞 产生 过 程 的 腾 测 图 解 。 功 能 性 生物 多 聚 物 和 表面 活性 剂 自我 装配 成 细胞 
样 结构 ， 即 过 泡 。 由 这 个 初始 阶段 开始 ， 系 统 必须 能 够 自我 维持 、 自 我 增殖 ， 并 通过 逐步 的 
化 学 进化 直接 合成 膜 。 这 种 转变 的 许多 步 又 都 还 未 清楚 ， 尤 其 是 第 一 个 功能 性 大 分 子 的 起 源 
仍然 未 知 。 


为 了 理解 图 12. 10 中 的 一 些 基 本 转变 ， 近 年 来 有 一 些 实验 和 理论 的 探索 ， 尤 
其 重要 的 是 解答 了 大 量 关 于 最 早 细 胞 性 质 和 功能 的 问题 ， 它 们 不 具有 成 熟 的 基 
因 、 酶 、 适 当 的 代谢 调节 ， 反 馈 环 和 控制 功能 。 基 于 这 个 初期 细胞 的 “历史 性 ” 
面目 与 理论 上 使 一 个 系统 “ 活 起 来 ”所 需 的 最 少 的 化 合 物 和 功能 上 完美 的 互补 ， 
我 们 能 构建 这 样 一 个 系统 吗 ? 

在 可 信 、 上 具体、 完善 的 实验 〈 即 使 不 容易 实现 ) 的 框架 下 ， 我 们 可 以 “ 限 
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制 ” 自 己 来 研究 半 合 成 结构 ， 利 用 外 部 酶 〈 基 因 ) 和 合成 单元 来 构建 “最 小 的 细 
胞 ”， 即 类 似 于 细胞 的 结构 ， 具 有 图 12. 9 中 展示 的 活 的 性 质 。 当 然 ， 在 没有 已 知 
原始 〈 特 异性 更 小 ) 的 “ 酶 ”时 ， 先 利用 进化 过 的 酶 和 基因 ， 也 很 适合 原始 细胞 
的 设计 和 构建 。 

这 个 目标 的 实现 将 代表 ， 甚 至 超越 早期 活 细胞 重建 的 历史 意义 ， 它 是 生命 作 
为 区 域 化 的 化 合 物 /反应 网 络 的 调节 和 总 体 性 质 的 出 现 和 产生 的 原理 论证 。 

最 近 的 研究 进展 (综述 见 参 考 文献 24) 表明 ， 实 验 者 们 已 经 能 够 获得 具有 
复杂 内 在 化 反应 的 宫 泡 ， 如 和 蛋白质 表 达 ， 反 应 为 单一 步骤 或 级 联 反应 ， 并 可 以 在 
用 小 时 到 几 天 的 时 间 内 进行 观察 。 

总 之 ， 关 键 仍然 是 内 在 化 代谢 反应 〈 意 思 是 功能 性 大 分 子 的 形成 和 复制 ) 和 
整个 宫 泡 增殖 的 结合 。 这 种 结合 必须 是 功能 性 的 ， 即 这 两 个 过 程 必须 通过 反应 或 反 
应 网 络 ， 或 这 两 个 途径 共有 的 分 子 结合 。 之 前 已 经 论证 过 ， 内 在 化 反应 和 吉 泡 的 自 
我 增殖 可 以 同时 发 生 ， 如 QB 复制 酶 进行 RNA 复制 和 内 泡 的 自我 增殖 ,但 是 在 这 
个 例子 中 ， 这 两 个 过 程 只 是 同时 进行 ， 在 核 和 壳 的 复制 中 并 没有 建立 起 功能 联系 。 

图 12. 11 48:6 RATE, BEB EEN 〈 一 个 酶 或 一 套 酶 ) 存在 时 
合成 膜 化 合 物 ， 也 就 是 通过 内 在 反应 网 络 进行 自我 增殖 。 原 则 上 ， 这 可 以 用 体外 
功能 蛋白 表达 和 前 面 提 到 的 宫 泡 生长 -分 裂 过 程 的 结合 来 实现 。 最 终 ， 产 生 酶 所 
需要 的 所 有 化 合 物 都 需要 得 到 复制 ， 并 在 子宫 泡 中 均匀 分 配 。 这 就 会 构建 出 一 个 
半 合 成 的 最 小 细胞 ””。 

这 样 的 最 小 细胞 远 远 称 不 上 完美 ， 但 能 丰富 我 们 对 早期 细胞 生物 合成 和 生物 
特性 的 理解 ， 它 们 还 需要 底 物 的 渗透 性 、 内 在 化 反应 动力 、 多 余 材 料 的 清除 、 能 
量 、 同 时 进行 的 核 -党 复制 ， 以 及 与 环境 和 其 他 细胞 的 相互 作用 。 图 12. 9 和 图 
12. 11 中 那样 的 构建 目前 尚未 能 实现 。 但 我 们 相信 ， 在 实现 这 个 目标 的 过 程 中 ， 
能 够 洞悉 细胞 生命 起 源 的 一 些 重要 事件 。 这 种 “ 痪 腿 ” 细 胞 ， 缺 乏 许 多 先进 功 
能 ， 但 可 能 是 早期 细胞 的 重要 模型 ， 并 可 以 对 它 进行 实验 检测 和 验证 。 


12.5 结语 


结构 单元 ， 尤 其 是 守 泡 ， 在 生命 起 源 中 起 了 奠基 作用 。 我 们 已 经 知道 ， 除 了 
为 分 子 反应 网 络 的 发 生 和 维持 提供 空间 范围 ， 结 构 单元 的 形成 更 奠定 了 独立 个 体 
的 出 现 ， 在 达到 自生 条 件 时 ， 实 现 了 自我 维持 、 自 我 边界 和 内 部 平衡 。 此 外 ， 将 
自我 组 织 的 反应 网 络 限制 在 宫 泡 内 ， 在 “系统 ”和 环境 间 建 立 了 清晰 的 界线 。 一 
些 作 者 已 经 从 结构 单元 的 理论 观点 意识 到 这 些 ， 尽 管 实验 方法 最 近 才 被 引入 。 最 
清晰 的 立场 之 一 是 Harold J. Morowitz 提出 的 ， 他 宣称 :， AA BMH RAE 
物 发 生 过 程 中 的 主要 事件 ， 它 代表 了 超 分 子 整体 结构 的 起 源 ， 它 是 三 相 系 统 ， 由 
极 性 的 内 部 、 非 极 性 膜 核心 和 极 性 的 外 部 环境 构成 。 在 细胞 发 生 过 程 中 ， 怎 样 看 
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图 12. 11 REAR) TA. B. BEA, R/R ABA T ESRB 
原 地 合成 的 酶 能 够 促进 合适 的 前 体 产生 成 膜 化 合 物 S， 使 囊 泡 生长 和 分 裂 。 若 不 能 生成 内 
部 化 合 物 ， 系 统 就 会 在 一 系列 的 分 裂 之 后 死亡 ， 这 些 分 裂 是 由 于 某 些 襄 泡 中 的 网 络 元 素 过 
度 “稀释 ”造成 的 。 


待 封 闭 吉 泡 的 重要 性 都 是 不 过 分 的 。 在 最 普遍 的 意义 上 ， 这 个 事件 建立 了 生命 体 
与 环境 的 本 质 对 立 。 通 过 限制 性 渗透 屏障 ， 封 闭 带 来 了 内 部 和 外 部 之 间 的 物理 隔 
离 。 若 没有 这 层 屏障 ， 细 胞 的 基本 定义 都 无 从 想象 。 

人 们 不 知道 第 一 个 活 细胞 是 如 何 起 源 的 ， 但 清楚 的 是 ， 没 有 结构 单元 就 没有 
生命 ， 因 为 生命 是 一 种 呈现 的 整体 、 来 源 于 自我 组 织 的 复杂 分 子 系统 。 生 命 并 不 
是 体现 在 单个 分 子 中 ， 如 DNA 或 核 酶 ， 而 是 来 自 于 自主 产生 的 自动 催化 和 循环 
反应 的 结合 。 即 使 不 能 解释 细胞 生命 如 何在 地 球 上 起 源 ， 自 生 说 仍 为 描述 生命 提 
供 了 强 有 力 的 观点 。 

实验 显示 ， 一 些 反应 ， 包 括 具 有 显著 生化 意义 的 反应 ， 可 以 在 脂 类 或 脂肪 酸 
赛 泡 狭小 的 内 部 水 环境 中 重建 ， 通 过 成 膜 分 子 前 体 的 结合 ， 这 些 囊 泡 能 够 生长 和 分 
裂 。 这 些 振奋 人 心 的 发 现 推动 了 现今 对 实现 半 合 成 结构 的 研究 ， 用 讲 泡 封闭 复杂 的 
生化 途径 ， 从 基因 表达 到 襄 泡 渗透 性 控制 ， 再 到 内 部 调节 和 脂 类 的 生物 合成 ， 都 是 
为 了 建立 早期 细胞 的 模型 ， 令 这 些 细胞 具有 生命 所 需 的 最 少 和 最 必须 的 功能 ， 这 个 
研究 领域 称 为 “最 小 细胞 ”领域 ， 对 其 他 学 科 也 充满 了 吸引 力 ， 如 合成 生物 学 中 的 
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构建 方法 。 很 明显 ， 虽 然 半 合成 的 最 小 细胞 不 能 回答 生命 起 源 这 个 历史 性 问题 ， 但 
是 这 些 研 究 会 使 我 们 对 细胞 生命 基本 原理 有 更 进一步 的 理解 和 验证 。 

回 到 这 一 章 的 主要 论点 一 一 原始 细胞 的 起 源 ， 我 们 必须 承认 对 它们 形成 的 机 
制 目 前 了 解 得 很 少 。 我 们 相信 ， 结 构 单 元 的 形成 是 一 个 早期 阶段 ， 而 囊 泡 的 多 种 
有 利 性 质 都 强调 了 它们 在 从 非 生命 到 生命 物质 的 转变 中 的 重要 性 与 必要 性 。 他 们 
的 有 利 性 能 包括 反应 物 的 共 区 域 化 、 对 外 部 分 子 寄生 物 和 抑制 剂 的 防护 、 潜 在 的 
表面 催化 剂 、 膜 中 疏水 色素 的 积累 、 电 渗透 和 化 学 梯度 的 维持 、 大 分 子 的 储存 、 
个 体 性 的 出 更， 以 及 最 终 形成 自我 维持 的 生化 组 织 系统 。 不 容 置 疑 ， 脂 肪 酸 襄 泡 
是 目前 早期 结构 单元 最 合理 的 模型 : 除了 在 可 能 前 生物 条 件 下 ， 其 脂肪 酸 单 体能 
够 被 合成 ， 这 种 宫 泡 还 能 够 由 单 体 自动 装配 形成 ， 生 成 半 渗 透 性 的 边界 ， 主 导 生 
化 反应 ， 自 发 生长 分 裂 ， 从 而 实现 自我 增殖 。 

*H 1.2 ”其 他 生命 起 源 学 说 中 的 结构 单元 

“结构 途径 ”作为 一 种 范式 ， 已 被 应 用 于 一 系列 实验 和 理论 研究 中 。 不 过 ， 明 显 的 
是 ， 仅 有 结构 单元 是 不 足以 产生 第 一 个 细胞 的 。 不 同 的 学 者 以 各 自 的 偏好 和 侧重 解读 了 
结构 单元 的 意义 ， 其 最 重要 的 贡献 就 是 超越 了 代谢 优先 还 是 基因 优先 的 争论 。 在 本 段 中 ， 
我 们 将 简 述 其 中 一 些 学 者 在 他 们 的 生命 起 源 学 说 中 是 如 何 阐 释 结 构 单元 的 存在 和 功能 的 
〈 见 参考 文献 6) 。 

Manfred Eigen 持 基因 优先 观点 ， 他 所 出， 一些“ 协同 ”信息 载体 分 子 (RNA 是 稳 
定 共存 的 ， 且 它们 能 自发 组 织 成 成 熟 的 催化 循环 ， 即 “ 超 循环 。 这 种 途径 中 ， 一 些 复 
制 子 彼此 协同 作用 ， 而 不 是 相互 竞争 。 在 最 初 的 构想 中 ， 有 一 个 由 RNA 复制 子 组 成 的 超 
循环 ， 它 能 翻译 成 复制 子 酶 ， 同 时 也 存在 核 酶 超 循 环 。Eigen 的 超 循 环 克服 了 复制 子 错误 
装 限 的 限制 ， 从 而 解决 了 形成 高 功能 分 子 系列 的 问题 (Eigen 悖 论 ) 。 超 循环 的 一 个 问题 
是 ， 它 不 是 独立 个 体 ， 而 细菌 是 独立 个 体 。 相 反 ， 超 循环 是 相互 作用 的 分 子 的 集合 ， 受 
分 子 寄生 物 、 短 连接 和 突变 的 影响 。 要 稳定 超 循 环 ， 促 进 其 适应 性 ， 有 人 庶 慎 提出 ， 超 
循环 可 能 插入 到 结构 单元 中 *， 以 这 种 方式 产生 独立 性 ， 当 超 循 环 过 程 和 结构 单元 复制 结 
合 时 ， 就 会 产生 可 遗传 的 遗传 信息 。 同 时 ， 结 构 单元 保护 超 循 环 不 受 寄 生物 和 其 他 循环 
的 影响 ， 并 有 利 突 变 ”*。 类 似 地 ， 结 构 化 超 循环 能 够 在 原始 细胞 间 带 来 大 量 竞争 ， 通 过 
自然 选择 产生 高 效 的 酶 ， 从 而 产生 更 长 的 基因 '。 

Freeman Dyson 主张 ”由 类 蛋白 质 分 子 催化 的 有 机 反应 网 络 在 核酸 产生 和 复制 之 前 就 
出 现 了 。 他 的 理论 受 Oparin 的 代谢 优先 /凝聚 起 源 论 影响 很 深 。 根 据 Dyson 的 说 法 ， 包 含 
类 和 蛋白 质 催化 剂 代谢 系 统 的 结构 单元 和 原始 细胞 是 首要 且 必 需 的 ， 这 样 的 原始 “细胞 ”， 
主要 来 源 于 Oparin 的 凝聚 论 ， 可 以 通过 吸收 环境 中 的 基础 材料 来 生长 ， 并 通过 分 裂 进 行 
增殖 ， 因 而 组 成 性 〈 也 是 功能 性 ) 的 遗传 基本 模式 变 为 可 能 。 随 后 由 这 样 的 代谢 产物 
《或 作为 细胞 侵入 物 ) 产生 核酸 ， 核 酸 首先 是 代谢 的 寄生 物 ， 随 后 是 共生 物 ， 最 后 完全 整 
合 为 细胞 组 分 。Dyson 模型 中 ， 结 构 单 元 是 必要 元 素 ， 封 装 了 能 够 产生 原始 代谢 反应 的 
特定 化 合 物 。 子 结构 遗传 了 母体 的 代谢 物 、 原 始 酶 和 代谢 途径 的 系统 ， 即 代谢 反应 的 组 成 


12 AUB: BASRA Oe 


及 整个 系统 的 框架 。 虽 然 Dyson 的 模型 缺少 特定 的 化 学 上 的 考虑 ， 尤 其 是 没有 确定 边界 | 
分 子 的 性 质 ， 但 它 明 显 依赖 结构 单元 和 结构 化 反应 来 产生 独立 性 ， 并 设想 了 不 一 定 依赖 
核酸 的 遗传 途径 。Dyson 的 模型 把 内 部 平衡 看 做 活 细胞 的 基本 性 质 。 

另 一 个 重要 的 理论 模型 是 几 年 前 由 Stuart Kauffman 构建 的 8 。 它 根据 复杂 系统 自我 
组 织 的 范式 ， 提 出 一 些 系统 能 够 自发 达到 “有 序 ” 状 态 ， 据 弃 初 始 的 “无 序 ” 状 态 。 要 
完成 这 种 无 序 到 有 序 的 转变 ， 系 统 必须 是 热力 学 开放 系统 ， 从 而 将 增加 的 箭 散 入 环境 ， 
> RAH; 这 样 系统 就 能 在 不 违反 热力 学 第 二 定律 的 情况 下 ， 维 持 其 远离 平衡 的 状 
态 。 这 种 观点 来 源 于 Ilya Prigogine 的 耗 散 系 统 ? , Kauffman 声称 ， 自 我 组 织 系统 的 自发 
产生 是 生命 起 源 的 关键 因素 。 由 此 观点 ， 他 建立 了 一 个 自生 反应 网 络 模型 ， 由 催化 剂 及 
相互 作用 的 生物 多 聚 物 组 成 。 单 独 的 分 子 不 能 自我 复制 ， 而 系统 ， 即 相互 作用 的 催化 齐 
和 反应 网 络 ， 需 要 以 整体 为 单位 进行 自我 增殖 。 根 据 这 一 观点 ， 一 旦 分 子 复杂 性 超过 了 
一 个 关键 水 平 ， 集 体 性 就 产生 了 。 从 化 学 角度 看 ， 催 化 性 生物 多 聚 物 是 核酸 和 多 肽 ， 不 
过 这 个 理论 并 不 包括 自我 复制 的 RNA。 结 构 单元 从 两 方面 支持 Kauffman 的 理论 ， 即 使 
这 个 理论 并 不 关注 结构 单元 途径 。 首 先 ， 为 了 增加 生物 多 聚 物 的 局 部 浓度 使 反应 进行 
它 需 要 一 种 限制 ， 其 次 是 引入 进化 /选择 途径 带 来 的 需要 。 新 的 偶然 突变 的 多 聚 物 也 可 能 
加 入 到 最 初 的 自 催化 系统 中 ， 使 系统 走向 不 同 的 方向 。 如 果 自 催化 系统 被 限制 到 一 些 原 
始 细胞 〈 如 Oparin 的 凝聚 体 、Fox 的 微 球体 和 脂 质 体 ) 中 ， 那 么 分 裂 过 程 就 会 将 不 同 多 
聚 物 随机 带 到 不 同 子 细胞 中 ， 尤 其 是 母 细胞 中 多 聚 物 的 拷贝 量 很 少 的 时 候 。 这 将 使 得 自 
动 催化 系统 通过 大 量 原始 细胞 分 裂 得 到 进化 。Kauffman 同时 提出 ， 除 了 脂 质 体 的 限制 功 
能 ， 它 们 通过 渗透 效应 和 坑 效应 ， 尤 其 能 够 促进 生物 多 聚 物 的 形成 *。 

Kunihiko Kaneko 提出 了 “少数 控制 ”理论 ， 为 基因 优先 或 是 代谢 优先 的 问题 提供 了 
新 的 视角 ， 即 前 者 缺乏 应 对 寄生 物 的 稳定 性 ， 而 后 者 有 遗传 上 的 问题 。 在 他 的 理论 中 ， 
结构 单元 (原始 细胞 ) 的 存在 是 最 基本 的 需要 ;同时 也 需要 分 子 和 原始 细胞 两 个 水 平 的 
复制 ， 认 为 结构 单元 对 遗传 信息 的 起 源 十 分 重要 。 由 于 复制 缓慢 ， 少 数 分 子 的 浓度 很 低 。 
但 是 ， 由 于 参与 原始 细胞 整体 复制 所 需要 的 共同 催化 作用 ， 它 们 实际 上 控制 了 原始 细胞 
的 动力 。 少 数 分 子 必须 被 保留 ， 而 它们 的 数量 又 总 在 波动 ， 因 而 极 大 影响 了 原始 细胞 的 
分 裂 时 间 ， 这 必须 得 到 抑制 。 关 于 少数 控制 理论 的 详细 概念 ， 有 兴趣 的 读者 可 参阅 Kane- 
ko 的 专著 " 。 
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端 粒 酶 和 泛 素 信号 系统 的 出 现 。 之 后 ， 内 含 子 的 进入 就 被 限制 了 ? 。 

《3)“ 内 含 子 最 先 论 ”与 “内 含 子 早期 论 ” 类 似 ， 但 回潮 的 更 远 ， 它 认为 内 
含 子 和 拼接 体 是 RNA TE IRE. BUR TE snoRNA 基因 常常 带 有 内 会 
子 ， 这 个 模型 与 之 相符 合 。 由 于 在 蛋白 质 出 现 之 前 ，RNA 是 唯一 能 够 装配 RNA 
原始 核糖 体 的 催化 剂 ， 因 此 snoRNA 应 该 被 用 来 装配 这 些 原始 核糖 体 5*。 因 而 ， 
根据 这 个 理论 ，snoRNA 时 间 上 早 于 编码 蛋白 质 的 外 显 子 。RNA 加 工 在 蛋白 质 
出 现 之 前 就 可 能 存在 ， 核 糖 核酸 酶 P (RNase P) 对 prerRNA 和 pre-tRNA 的 
加 工 可 能 就 是 例子 5 。“ 内 含 子 早期 论 ” 和 “内 信子 最 先 论 ”都 需要 已 知 类 型 的 
酶 促 反 应 来 处 理 内 含 子 。 


13.3 骑 行 纳 古 菌 的 断裂 基因 和 其 他 特征 


骑 行 纳 古 菌 (Nanoarchaeum equitans, Neq) 是 一 种 非常 特殊 的 超 嗜 热 古 
菌 ， 是 从 一 个 深海 热 液 口 分 离 出 来 并 得 到 鉴定 的 。 它 是 另 一 种 古 菌 的 寄生 菌 ， 具 
有 大 量 十 分 特殊 的 性 质 ， 如 它 的 rRNA 并 不 包含 在 其 他 十 菌 中 发 现 的 典型 寡 聚 
序列 。 基 于 其 rRNA 序列 的 特殊 性 ，Neq 被 认为 是 古 菌 的 一 个 新 种 系 ， 纳 古 菌 
门 的 第 一 个 代表 "。 | 
Neq 的 基因 组 序列 显示 ， 这 种 生命 体 上 共有 以 下 不 同 寻常 的 性 质 。@ Neq A 
有 反常 的 高 数量 断裂 基因 ， 包 括 至 少 10 个 编码 蛋白 质 ，6 个 编码 tRNA 分 子 
(图 13. 1 入 "。 这 10 个 蛋白 质 编码 基因 完全 断裂 成 两 段 ， 一 段 负 责 蛋 白质 的 NN 
端 ， 另 一 端 负责 C 端 。 这 些 基 因 占 据 了 基因 组 中 的 非 连 续 区 域 。 对 6 个 tRNA 
基因 也 是 这 样 ， 它 们 的 5 和 3 部 分 由 完全 不 同 的 非 连续 基因 编码 。 目 前 ， 这 种 
编码 tRNA 一 半分 子 的 断裂 基因 只 在 Neq 中 发 现 *2 ， 而 蛋白 质 的 断裂 基因 在 其 
他 上 古 菌 中 也 发 现 了 ， 但 没有 这 么 高 的 数量 : 。@@Neq 基因 组 的 另 一 个 特殊 性 质 是 
缺乏 操纵 子 。 其 他 所 有 十 菌 都 有 的 操纵 子 在 Neq 中 完全 不 存在 ， 其 相应 蛋白 质 
几乎 全 部 存在 ， 但 由 分 散 的 基因 编码 " 。 即 使 是 核糖 体 蛋 白质 的 超 操纵 子 这 种 最 
大 基因 序列 ， 除 了 一 些 少数 例子 外 ， 所 有 的 古 菌 和 细菌 都 在 不 同 程度 上 携 有 ， 但 
在 Neq 中 却 几乎 完全 缺失 。 
5’ tRNATrp(CCA) 
5‘ gaatctcgggcecggtagcetcagcectggttagageggeggtggccatecccctttaaattt 3° 


3' tRNATrp(CCA) 


5’ ggatggccgccgaggctcttaacccgcaggtccggggttcgaatccocgccggcccgtgg 3’ 
图 13.1 Neq 基因 组 中 tRNA 半 基 因 的 例子 。5' 端 tRNATrp (CCA) 中 ， 框 中 序 


列 的 1 位 与 正 链 DNA 中 的 308, 963 号 碱 基 对 应 ，3' 端 则 和 反 链 DNA 中 的 380, 
364 号 碱 基 对 应 。 


13 ”断裂 基因 、 始 祖 基 因 . 175° 


种 系 发 生 分 析 将 Neg ELT SSU RNA 树 上 十 菌 域 的 最 深部 ? ， 属 于 广 古 菌 
(Euryarchaeota)! 或 泉 古 菌 〈Crenarchaeota) 的 最 深 分 枝 2 。 


13.4 有 关 基 因 和 内 合子 起 源 的 一 种 理论 


有 人 认为 ，DNA 进化 较 晚 ， 刚 好 处 于 LUCA 的 进化 阶段 之 后 ， 即 正好 处 于 
建立 主要 系统 发 生 线 之 时 34。 基于 这 种 看 法 ，LUCA 应 具有 RNA 基因 组 。 符 
合 这 种 进化 理论 的 假说 之 一 断言 ，LUCA 具有 由 RNA 片段 组 成 的 基因 组 ， 而 产 
生 基 因 产 物 的 主要 机 制 之 一 是 反 式 剪接 (trans-splicing)。 换 旬 话 说 ，LUCA 的 
所 有 mRNA 都 通过 反 式 前 接 产 生 ， 而 物理 上 连续 整体 的 基因 则 并 不 存在 1。 

在 这 种 进化 形式 下 ， 可 以 认为 DNA 基因 组 的 形成 (在 LUCA 阶段 之 后 出 
现 )， 是 将 LUCA 的 片段 RNA 基因 组 转化 为 连续 的 DNA 基因 组 ， 其 中 每 个 
RNA 片段 对 应 一 个 微型 基因 。 这 种 转化 作用 将 LUCA 基因 组 中 的 所 有 RNA 片 
段 都 变 成 小 的 分 散 “ 基 因 ”， 即 独立 的 小 的 关联 基因 随后 会 成 为 同一 个 基因 的 片 
段 ， 分 散在 DNA 基因 组 内 。 在 这 个 由 分 散 微 型 基因 组 成 的 基因 组 模型 中 ， 每 个 
微型 基因 对 应 一 个 未 来 真 核 基因 组 中 的 “外 显 子 ”， 因 此 ， 最 早 的 “外 显 子 ” 在 
DNA 基因 组 中 是 完全 分 散 的 。 由 此 ， 这 个 模型 需要 生命 三 个 领域 中 不 同类 型 的 
肉 含 子 独 立 起 源 ， 它 们 的 出 现 极 大 加 速 了 独立 微型 基因 的 结合 ， 形 成 真 核 生 物 中 
典型 的 不 连续 但 同 链 的 基因 。 根 据 这 个 模型 ， 在 最 初 的 DNA 基因 组 阶段 ， 不 会 
有 任何 内 含 子 参与 到 基因 的 装配 中 来 。 只 是 在 后 来 ， 内 含 子 才 在 基因 装配 中 起 到 
了 基础 并 且 活 跃 的 作用 ， 如 同 我 们 今天 所 见 的 一 样 。 与 假设 LUCA PRERE 
子 的 基因 外 显 子 理论 ?5 相反 ， 这 个 模型 认为 内 含 子 出 现在 LUCA 阶段 之 后 ,或 
至 少 没 有 参与 第 一 个 DNA 基因 组 的 构建 ， 因 为 这 第 一 个 基因 实际 上 是 微型 基 
因 ， 编 码 直接 来 自 LUCA RNA 片段 基 关 组 的 模块 结构 。 很 明显 ， 如 果 Neq 的 基 
因 组 实际 上 就 是 始祖 基因 的 来 源 ， 那 么 就 直接 支持 了 基因 和 内 含 子 起 源 的 这 个 
TRU . 


13.5 关于 tRNA 分 子 起 源 和 进化 的 一 个 模型 


有 一 个 构建 t+RNA 分 子 的 简单 方法 (图 13.2)。 从 一 个 RNA 发 来 结构 开始 ， 
直接 复制 这 个 发 来 ， 我 们 就 能 得 到 一 个 十 字形 结构 ， 它 随后 的 进化 就 可 能 产生 真 
正 的 tRNA 分子 (图 13.2)。tRNA 起 源 的 这 个 模型 得 到 了 广泛 讨论 ”2 。 

支持 这 个 模型 的 一 些 最 强 证 据 具 有 历史 意义 ， 并 与 tRNA 基因 中 内 含 子 的 
位 置 相关 。tRNA 起 源 的 这 个 模型 服从 基因 的 外 显 子 理论 "， 它 假设 tRNA 基因 
组 中 的 任意 内 含 子 一 定位 于 反 密码 子 环 ， 在 那里 内 含 子 能 够 将 tRNA PTRA 
成 两 半 ， 这 与 两 个 单独 发 夹 结构 起 源 相 对 应 。 根 据 基因 的 外 显 子 理论 ， 这 个 模型 
假设 ， 存 在 编码 发 夹 结 构 的 微型 基因 ， 而 它们 之 后 的 进化 则 会 形成 现代 tRNA 
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图 13.2 tRNA 分 子 起 源 的 模型 ， 细 节 见 Di Giulio 的 相关 文献 57 。ANT 代表 反 密 码 
FT, DARRAR tRNA 合成 酶 ， 通 过 它 识别 该 tRNA RER. ZAE ER tRNA 基因 
中 内 会 子 的 位 置 “”。 


基因 3#%~2#。 并 且 ， 内 含 子 的 位 置 可 追溯 到 tRNA 基因 最 初 的 装配 方式 上 。 基 于 这 
一 点 ， 在 所 有 三 个 生命 领域 中 ，tRNA 基因 反 密 码 子 环 上 都 有 内 含 子 ， 这 是 支持 
这 个 模型 的 有 力 历 史 证 据 (图 13. 2; 见 参考 文献 1，15~19)。 

tRNA 起 源 的 这 个 模型 使 它 自 身 得 到 进一步 扩充 *。 已 知 由 微型 基因 编码 的 
发 来 RNA， 其 结构 使 得 蛋白 质 合 成 的 复杂 过 程 能 够 进行 ， 因 而 遗传 密码 的 最 初 
组 织 可 能 是 通过 这 种 简单 的 RNA 发 夹 结构 进行 的 ， 而 不 是 完整 的 三 叶 草 RNA, 
它 可 能 只 是 在 LUCA 阶段 之 后 出 现 的 *。 总 之 ，tRNA 分 子 的 起 源 很 可 能 不 是 单 
一 世系 的 ， 即 编码 特定 氨基 酸 的 tRNA 分 子 可 能 来 源 于 不 同 生 物种 系 的 不 同 
RNA 发 来 "*。 基 于 这 一 点 ， 三 叶 草 形 tRNA 基因 在 进化 上 应 该 出 现 得 较 晚 ， 可 
能 是 在 生命 三 个 领域 建立 过 程 之 中 或 之 后 才 出 现 的 5'*。 

总 之 ， 这 种 tRNA 起 源 理论 认为 ， 编 码 发 夹 RNA 的 微型 基因 在 进化 上 出 现 
得 很 早 。 

13.6 骑 行 纳 古 菌 的 断裂 tRNA 基因 是 现代 tRNA X 
因 进 化 的 始祖 

已 有 证 据 表 明 ， 编 码 tRNA 分 子 5 和 3’ 部 分 的 断裂 基因 是 现代 tRNA 基因 
的 始祖 (plesiomorphic) 形式 21 。 

(1) tRNA 基因 组 内 含 子 的 3 端 通常 位 于 tRNA 的 37 号 位 置 ， 这 也 是 Neg 
的 半 基 因 中 tRNA 5' 和 3' 部 分 断裂 的 地 方 '”*， 这 意味 着 ， 具 有 内 部 插入 的 tR- 
NA 半 基 因 和 tRNA 基因 一 定 代 表 了 同一 序列 的 不 同 进化 阶段 (图 13. 3A; 见 参 
考 文献 1、15)， 因 为 在 两 个 片段 上 37 号 3 部 分 都 偶然 断裂 的 可 能 性 极 低 。 如 果 
具有 内 含 子 的 tRNA 半 基 因 和 tRNA 基因 代表 了 同一 序列 的 不 同 进化 阶段 ， 那 
么 不 带 有 任何 内 含 子 的 连续 tRNA 基因 一 定 是 这 种 tRNA 序列 进化 的 最 终 阶 段 。 
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Bb, tRNA 序列 进化 经 历 了 图 13. 3A 中 显示 的 独立 阶段 ， 即 始祖 阶段 、 过 滤 
阶段 和 现 阶段 。 这 些 序 列 随 着 时 间 的 推移 ， 使 最 初始 祖 阶段 的 两 个 分 散 的 断裂 
tRNA 基因 彼此 接近 ， 仅 由 一 个 内 含 子 隔 开 ， 从 而 到 达 过 渡 阶 段 ， 最 终 像 现 阶段 
一 样 彼此 连续 ， 和 逐渐 降低 构建 三 叶 草 形 tRNA 分 子 时 发 生 任何 错误 的 可 能 性 "天 。 
相反 ， 基 于 图 13. 3B 中 的 另 一 种 观点 认为 ， 序 列 进化 是 从 连续 的 tRNA 基因 ， 
到 具有 内 含 子 的 tRNA 基因 ， 最 后 到 分 散 的 断裂 基因 ， 这 将 导致 错误 随 进化 增 
加 ， 而 不 是 减少 ， 故 这 一 观点 是 不 合理 的 。 


A B 
阶段 tRNA 基因 tRNA 基因 
初始 上 三 部 分 | -一 一 一 一 C28, HE | | 
中 间 po Re Qm, 3 部 分 | LS 1S 3 部 分 | 
现在 | 部 分 | 3 部 分 | 部分 000. 3 :部 分 


图 13.3 tRNA 基因 的 两 种 可 能 进化 序列 CIS PRO. A. 进化 由 断裂 基因 到 非 断 裂 基 
因 进 行 。B. 进化 由 非 断裂 基因 到 断裂 基因 进行 "*。 


(2) 对 这 三 个 阶段 ， 在 大 量 生命 体 中 发 现 的 实际 基因 频率 也 有 力 地 支持 了 图 
13. 3A 中 的 进化 顺序 ， 而 不 是 图 13. 3B。 具 有 连续 tRNA 基因 的 物种 远 远 多 于 带 
有 内 含 子 的 tRNA， 更 远 远 多 于 具有 断裂 tRNA 基因 的 生命 体 ， 这 与 图 13. 3A 
中 分 配给 断裂 tRNA 基因 的 残缺 状态 完全 一 致 。 反 之 ， 生 命 世界 中 的 多 数 tRNA 
基因 都 是 进化 后 的 状态 。 残 缺 状态 非常 少见 ， 因 而 否定 了 连续 tRNA 基因 是 始 
祖 的 看 法 ， 支 持 断 裂 的 tRNA 基因 是 始祖 的 观点 。 

AZ, Neq 中 编码 tRNA 分 子 5 和 3 部 分 的 半 基 因 代 表 了 tRNA 基因 的 始 
祖 形 式 ， 从 中 可 能 演化 出 现代 tRNA 基因 : ， 它 们 同时 也 是 基因 外 显 子 理论 所 
预测 的 微型 基因 。 


13.7 tRNA 基因 多 种 系 起 源 法 则 


关于 Neq 断裂 tRNA 基因 的 观点 ， 可 以 归纳 为 tRNA 基因 多 种 系 起 源 法 则 
“如 果 Neq 的 tRNA 半 基 因 代 表 了 tRNA 基因 的 始祖 形式 ， 那 么 在 生命 体 中 观察 
到 这 种 基因 的 存在 ， 意 味 着 tRNA 的 单 种 系 起 源 假说 是 错误 的 ， 而 多 种 系 起 源 
是 正确 的 。” 

要 证 明 这 个 法 则 的 证 据 十 分 简单 。 如 果 单 种 系 起 源 假说 正确 ， 那 么 从 LU- 
CA 的 进化 阶段 开始 ， 我 们 就 应 该 能 够 明显 观察 到 ， 只 有 完整 的 tRNA 基因 ， 而 
没有 半 基 因 ， 这 是 因为 在 LUCA 阶段 之 后 的 任何 时 间 ， 单 种 系 起 源 都 不 允许 同 
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时 存在 连续 和 断裂 这 两 类 tRNA 基因 ， 由 此 可 见 ， 在 LUCA 阶段 之 后 对 tRNA 
半 基 因 的 发 现 ， 和 这 些 半 基 因 是 始祖 形式 的 证 据 ， 都 意味 着 单 种 系 起 源 假 说 是 错 
误 的 :天 。 由 此 可 见 ，tRNA 基因 是 多 种 系 起 源 ，LUCA 一 定 含有 tRNA 半 基 因 。 


13.8 一 些 骑 行 纳 十 菌 蛋白 质 的 断裂 基因 可 能 是 始祖 
基因 


如 果 Neq 中 一 些 tRNA 的 5 和 3 斯 裂 半 基因 和 它 的 10 种 不 同 蛋 白质 断裂 基 
因 没 有 关系 ， 那 将 是 很 令 人 吃惊 的 ”。 我 们 的 观点 是 ， 编 码 一 些 Neq 蛋白 质 的 
断裂 基因 也 是 这 些 基因 的 近视 形式 。 接 下 来 的 观察 结果 能 有 力 支持 这 个 观点 。 若 
将 由 Neq 中 不 连续 断裂 基因 编码 的 两 个 蛋白 质 片 段 与 真 核 生物 中 的 同 源 连续 和 蛋 
白质 对 比 ， 我 们 应 该 能 够 预测 这 些 真 核 基因 中 内 含 子 的 位 置 。 换 句 话 说， 如 果 如 
基因 的 内 含 子 理论 预测 的 那样 ， 内 含 子 在 基因 装配 中 起 重要 作用 ， 那 么 在 多 重 比 
对 区 域 中 ， 真 核 基因 内 部 ，Neq 的 N 端 片 段 末 端 和 C 端 片 段 起 始 处 就 应 该 有 内 
AT. Sik, MHA 6 种 蛋白 质 基因 都 能 检验 这 个 预测 ， 预 测 位 点 上 具有 内 全 
子 ， 从 而 证 实 了 假说 (手稿 正在 准备 )。 因 此 ， 这 个 观察 结果 使 我 们 更 加 相信 ， 
在 LUCA 进化 阶段 只 有 完全 断裂 的 基因 ， 它 们 后 来 结合 ， 正 如 检验 到 的 那样 ， 
在 连接 位 点 具有 内 含 子 。 因 此 ， 我 们 只 能 得 出 的 结论 是 ， 编 码 一 些 Neq 蛋白 质 
的 不 连续 断裂 基因 是 这 些 基因 的 近 祖 形式 ， 与 断裂 的 Neq tRNA 半 基 因 一 致 。 


13.9 蛋白 质 基 因 的 多 种 系 起 源 


tRNA 基因 的 多 种 系 起 源 法 则 显示 了 在 LUCA 阶段 ， 存 在 完全 分 离 的 tRNA 
基因 ， 编 码 分 子 的 5 和 3 部 分 "5 。 这 与 对 Neq 中 一 些 编码 蛋白 质 的 断裂 基因 的 
观察 结果 一 起 ， 指 出 了 一 个 更 普遍 的 状态 ， 即 所 有 基因 都 分 裂 成 片段 ， 必 须 装配 
成 mRNA。 这 种 普遍 状态 可 能 应 用 于 LUCA， 因 而 现存 生命 的 所 有 连续 基因 都 
应 该 是 在 生物 多 样 性 的 主线 建立 之 后 产生 的 ， 意 味 着 它们 的 起 源 也 是 非 单一 种 系 
Wo, B. LUCA 的 mRNA 可 能 是 通过 反 式 剪接 形成 的 ， 从 而 翻译 成 蛋白 质 
产物 ， 它 的 基因 实际 上 进化 得 更 晚 ， 即 刚好 在 生命 领域 建立 之 后 出 现 。 有 大 量 证 
据 来 证 实 基因 这 种 非 单 种 系 的 起 源 方式 "*。 关 于 这 点 ， 值 得 一 提 的 是 在 生命 的 
三 个 领域 中 ， 复 制 途径 似乎 不 是 同 源 的 ” ， 这 与 其 他 观察 结果 一 起 ， 显 示 DNA 
刚好 在 主要 的 种 系 建立 之 后 出 现 ， 即 在 LUCA 阶段 之 后 出 现 324 。 这 与 基因 的 多 
种 系 起 源 假 说 完全 契合 ， DNA 的 较 晚 起 源 可 能 与 多 种 系 一 致 ， 也 就 是 基因 起 源 
fr. DNA 出 现在 LUCA 阶段 之 后 ， 在 每 个 主要 的 种 系 中 都 出 现 ， 从 而 在 这 些 
种 系 内 完成 独立 的 、“ 确 定 的 ”起 源 ， 因 此 ， 我 们 似乎 必须 慎重 考虑 所 有 基因 多 
种 系 起 源 的 可 能 性 。 
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13.10 结论 和 展望 


很 明显 ， 骑 行 纳 古 菌 的 断裂 基因 ， 尤 其 是 编码 其 tRNA 分子 5 和 3' 部 分 的 
那些 基因 ， 是 我 们 已 知 基因 的 最 古老 形式 ， 这 意味 着 生命 体 保留 着 有 关 生 命 早期 
进化 阶段 的 秘密 ， 即 tRNA 起 源 的 最 早 阶段 始祖 基因 的 特性 ， 如 断裂 tRNA 基 
因 代 表 着 微型 基因 "*“。 这 使 我 们 有 可 能 精确 重建 有 如 tRNA 起 源 这 样 的 原始 事 
件 ， 以 及 对 其 发 生 时 间 进 行 确定 。 因 此 ， 打 开 迷 人 的 前 景 ， 随 着 新 理论 的 发 展 和 
新 基因 组 的 测序 ， 将 能 探索 那些 长 期 作为 科学 问题 存在 的 古老 事件 ， 如 蛋白 质 合 
成 的 起 源 。 更 通俗 地 说 ， 我 们 有 信心 揭示 生命 进化 的 早期 阶段 ， 而 通过 对 生命 体 
的 研究 ， 将 能 发 现 生命 起 源 的 迷人 答案 。 
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14.1 引言 


生物 体 含 有 非常 大 的 信息 量 。 信 息 主 要 由 DNA 中 的 多 聚 序列 携带 ， 可 以 通 
过 转录 和 翻译 被 转化 为 RNA 和 和 蛋白质。 这 些 多 聚 物 由 多 种 单 体 结构 单元 组 成 ， 
信息 就 体现 为 不 同 单 体 的 序列 排列 方式 及 其 长 度 。 类 似 地 ， 异 源 多 聚 物 信息 系统 
也 以 语言 中 字母 和 文字 序列 或 音乐 中 听觉 符 号 序列 的 方式 存在 。 一 个 序列 中 的 最 
大 信息 量 为 1,， 以 比特 形式 表示 为 

Imax =N Log; (M) 
式 中 ，M RARE NAIK. SALA MRS A Mf £T 3C s 
息 储 存在 其 原子 和 键 的 空间 分 布 中 ， 但 这 些 化 合 物 难以 复制 ， 并 为 信息 量 的 上 限 
所 限制 。 比 较 而 言 ， 多 至 物 信息 量 实际 上 可 以 通过 延长 序列 来 达到 无 限 。 人 类 基 
因 组 有 4 个 单 体 和 30 亿 碱 基 对 长 度 ， 其 信息 量 为 
Io = 310° Log; (4) =6X10° 比特 

这 样 的 信息 量 相当 于 400 册 的 人 体 建筑 手册 ， 每 册 600 页 ， 每 页 5000 个 5 比 
特 的 字母 。 这 还 远 未 接近 DNA 的 上 限 。 肺 鱼 基 因 组 包含 的 DNA 就 远 多 于 人 类 。 

HF DNA CT, C. A, G) 和 RNA (U, C, A, G) 都 使 用 4 单元 表 ， 
DNA 单元 可 以 与 RNA 单元 一 一 对 应 。 翻 译 时 ， 正 如 George Gamow 所 预见 
的 ， 每 个 氨基 酸 和 相应 核 苷 酸 间 需要 有 一 定 联 系 。 基 于 这 一 点 ， 遗 传 密码 可 以 
将 64 个 三 联 密码 子 分 配给 氨基 酸 和 终止 信号 ， 将 RNA 语言 翻译 成 蛋白 质 语言 。 
在 电报 传递 中 ， 莫 尔 斯 码 将 字母 表 中 的 字母 编码 为 “点 ”和 “ 线 ”。 这 完全 是 一 
种 随意 编码 ， 很 容易 被 其 他 密码 取代 ; 考虑 到 安全 问题 ， 军 方 传递 放弃 了 莫 尔 斯 
码 而 改 用 其 他 密码 。 由 于 遗传 密码 也 是 随意 的 ， 它 在 所 有 生命 体 中 的 广泛 利用 意 
味 着 在 距 今 约 36 亿 年 ， 现 今生 命 体 的 最 早 分 支出 现 之 前 ， 这 套 密 码 就 已 经 确立 
了 《图 14. 1) 。 它 就 像 最 早 的 岩石 一 样 古 老 ， 也 可 能 更 老 。 


地 球形 成 稳定 的 前 生物 前 RNA RNA 遗传 密码 第 一 个 LUCA 生 命 
水 圈 化 学 世界 世界 ”DNA/ 蛋 白质 生命 “的 多 样 化 


4.5 4.2 4.2-4.0 ~4.0 ~3.8 ~3.6 3.6- 至今 


图 14. 1 上 亿 年 来 早期 生命 的 历史 时 间 轴 。 根 据 Joyce 的 相关 文献 。 
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在 埃及 Rosseta 港口 发 现 的 Rosseta 石 创作 于 公元 前 196 年 。 其 上 用 埃及 象 
形 文字 、 埃 及 通俗 语 和 希腊 语 雕刻 着 同一 段 话 。 这 有 段 文字 为 托 勒 密 5 世 关 于 来 自 
葡萄 园 的 葡萄 酒 及 其 他 重要 政府 大 事 的 法 令 ， 对 它 的 翻译 使 得 Jean-Francois 
Champollion 得 到 解读 象形 文字 的 规则 ， 并 揭 开 古 埃 及 历史 的 面纱 ， 极 少 有 政府 
法 令 能 够 得 到 这 么 永恒 的 用 途 。 同 样 ， 遗 传 密码 刻 出 了 两 种 语言 ， 即 核酸 和 蛋白 
质 语言 〈 图 14, 2) 。 可 以 预期 ， 对 遗传 密码 结构 的 解释 将 为 蛋白 质 语言 起 源 带 来 
无 可 取代 的 理解 ， 目 前 尚未 有 任何 生化 考古 领域 的 研究 ， 可 像 遗 传 密码 一 样 ， 得 
到 几 十 年 来 以 多 种 手段 进行 的 持久 分 析 。 

UUU Phe UCU Ser  UAU Tyr UGU Cys 


UUC Phe UCC . Ser UAC Tyr UGC Cys 
UUA Leu UCA Ser UAA ter UGA  ter/Sec 


Val 
GUA Val GCA Ala 
GUG Val GCG Ala 


图 14, 2 全 生命 体系 遗传 密码 。 来 自 不 同 生物 合成 途径 的 氨基 酸 家 族 密码 子 用 不 同 彩色 


ER. ERRAR (Pyl》 只 部 分 使 用 UAG， 硒 代 半 胱 氨 酸 (Sec) 部 分 使 用 UGA, K 
冬 氨 酸 合成 家 族 在 右 侧 给 出 〈 见 彩 插 )。 


14.2 密码 的 诞生 
14.2.1 对 侧 链 的 需求 


核 酶 、RNA 核酸 适 体 、 酶 和 结合 蛋白 都 依赖 于 一 个 最 优 序列 来 进行 三 维 折 
全 ,使 关键 侧 链 最 优化 地 布置 于 底 物 或 配 体 周围 ， 因此， 要 获得 一 个 有 效 侧 链 的 
组 合 就 变 成 进化 的 关键 需求 。 在 RNA ERP, RNA 分 子 需 要 行使 信息 复制 子 
和 核 酶 /核酸 适 体 双重 功能 。 通 过 互补 配对 复制 时 ， 两 对 互补 的 嗓 叭 - 喀 啶 碱 基 很 
是 理想 ， 仅 有 一 对 碱 基 信 息 量 不 足 ， 三 个 或 三 个 以 上 的 磊 基 配对 又 可 能 通过 错 读 
增加 复制 错误 。 可 是 ， 两 类 碱 基 只 会 给 RNA 带 来 4 种 结构 单元 ， 这 严重 限制 了 
核 酶 侧 链 的 灵活 性 及 核酸 适 体 活 性 。 对 于 这 一 复制 和 功能 间 的 矛盾 ， 一 种 解决 方 
法 是 限制 碱 基数 目 ， 使 复制 错误 保持 低 水 平 ， 但 是 同时 引信 转 录 后 修饰 ， 增 加 侧 
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链 多 样 性 * 。 由 于 修饰 过 的 核 车 酸 不 能 参与 复制 ， 它 们 也 不 会 带 来 复制 错误 。 目 
Bi. Æ tRNA, rRNA, snRNA 和 mRNA 及 生命 的 所 有 三 个 领域 中 ， 发 现 了 95 
类 修饰 * BET 3 -CCA 端 ，tRNA Eik 80% 的 核酸 位 置 都 被 修饰 * 。 而 有 全， 基于 
Att 8 个 物种 得 到 的 全 生命 共同 祖先 (LUCA) 基因 组 亦 包 含 这 样 的 RNA 修饰 
Bg. MOP SRA BRE. BURA RR. MEUK/archaeosine tRNA 核糖 基 转 
TEES. TRY A MER tRNA 1- 甲 基 腺 背 甲 基 转 移 酶 ， 证 明了 RNA 修饰 的 
极 早 期 起 源 〈 附 录 15. 1 和 参考 文献 11) 。 但 是 ， 每 种 修饰 都 需要 修饰 核 酶 ， 它 
们 必须 能 够 将 其 底 物 核 背 酸 与 其 他 核 苷 酸 区 分 开 来 2。 随 着 这 些 RNA 修饰 系统 
变 得 越 来 越 累 袭 ， 进 化 出 替代 的 生物 多 育 物 作为 催化 剂 和 底 物 结合 物 的 需要 也 随 
之 增加 。 因 为 这 些 替代 物 不 具有 信息 遗传 的 作用 ， 所 以 它们 侧 链 多 样 性 的 增加 不 
会 影响 遗传 信息 的 稳定 。 在 选择 多 肽 前 ，RNA 世界 很 可 能 试用 了 不 同 的 替代 物 。 
最 后 ，RNA 指导 多 肽 合成 ， 并 使 其 具有 催化 和 结合 配 体 的 重要 能 力 。 

选择 多 肽 作为 替代 多 事物 并 不 奇怪 。 前 生物 环境 中 的 氨基 酸 侧 链 具 有 无 与 伦 
比 的 催化 和 配 体 结 合 能 力 。 蛋 白质 结合 配 体 具有 超凡 能 力 ， 例 如 ，IgG 抗体 上 的 
可 变 区 由 216 个 和 氨基酸 残 基 构 成 ,一半 是 LH, 一半 是 袁 链 ,它们 能 够 产生 多 
种 具有 明显 特异 性 的 抗体 。 而 在 目前 的 催化 研究 中 ， 蛋 白质 突出 的 催化 能 力 是 不 
能 被 其 他 任何 物质 所 超越 的 。 核 酶 或 酶 (C) 的 催化 作用 是 通过 催化 剂 和 底 物 
(S) 形成 复合 体 进行 的 ， 之 后 是 底 物 向 反应 产物 的 转化 和 游离 催化 剂 的 再 生 。 

C 二 S 寺 一 CS 一 >C 十 反应 产物 l 
催化 反应 的 速率 vv pH. Michaelis-Menten FFERR: 
v—ka* [Co]LS]/LS] +K,) 

催化 速率 常数 ,决定 了 S 在 总 催化 剂 浓 度 [Co] 时 转化 成 产物 的 最 大 速 
率 ， 而 Michaelis 常数 K 决定 了 催化 剂 结合 位 点 半 饱 和 时 所 和 需 的 SR BE. RNA 
中 许 许多 多 的 毛 键 使 得 它 能 够 折 鱼 出 各 种 构象 ， 为 所 有 配 体 提供 高 亲 和 位 点 ， 使 
核 酶 K;, 通常 较 低 。 但 是 ， 由 于 只 有 4 种 侧 链 ， 它 们 一 般 难 达到 较 高 的 &s。 比 
fil, RNase A, RNase T1 和 RNase T2 这 几 种 水 解 酶 的 ko 为 5000 ~ 
180 000/min， 而 剪 切 RNA 的 核 酶 ， 包 括 1 类 核 酶 和 锤 头 状 核 酶 ， 其 通常 为 
100/min RE, RNA 世界 可 能 持续 了 不 到 10 亿 年 (图 14.1)， 而 DNA- 
蛋白 质 世 界 已 经 超过 了 30 亿 年 ， 并 仍 在 发 展 壮大 。 因 此 ， 与 DNA- 蛋 白质 世界 


相 比 ，RNA 世界 肯定 有 一 些 潜在 的 缺陷 ， 不 能 达到 较 高 的 .可 能 是 其 中 关键 的 
一 点 。 


14.2.2 RNA 多 肽 化 


尽管 由 核 酶 向 肽 酶 转变 的 进化 优势 很 明显 ， 但 这 种 转变 的 实现 也 需要 满足 两 
个 要 求 。 第 一 ， 蛋 白质 的 形成 必须 严格 服从 RNA 的 指令 ， 这样 RNA 在 进化 中 
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积累 起 来 的 有 用 信息 才 不 会 被 浪费 。 系 统 难 以 承受 两 次 基因 信息 的 重复 发 展 。 之 
后 ， 还 需要 发 展 出 一 套 辞典 或 密码 ， 将 RNA 语言 翻译 为 蛋白 质 语 言 ， 有 多 条 途 
径 可 以 实现 这 个 过 程 。 编 码 单元 (密码 子 ) 可 能 包含 重 香 或 不 重 秋 的 核 苷 酸 ， 每 
个 密码 子 亦 可 能 包含 一 个 、 两 个 、 三 个 或 更 多 的 核 苷 酸 。 就 算 不 是 全 部 ， 大 多 数 
这 类 途径 都 很 可 能 被 核糖 生命 体 尝 试 过 ， 剔 除了 那些 不 合格 的 途径 后 ， 最 终 留 下 
非 重复 三 联 密 码 子 作 为 最 优选 择 ， 保 持 了 足够 的 氨基 酸 多 样 性 但 又 不 会 过 于 累 
蒙 。 第 二 ， 在 疹 椎 动物 阶段 之 前 ， 未 雨 绸 缪 这 个 性 能 还 没有 在 生物 系统 中 出 现 ， 
因此 ， 遗 传 密 码 发 展 的 每 个 阶段 都 需要 有 眼前 的 好 处 推动 着 。 一 个 符合 这 两 个 要 
求 的 发 展 机 制 为 二 阶段 的 RNA 多 肽 化 机 制 * (图 14. 3)。 


核 酶 多 肽 化 核 酶 三 联 体 密码 子 
图 14. 3 三 联 密码 子 通过 RNA 多 肽 化 机 制 的 发 展 。 


RNA 多 肽 化 机 制 的 出 发 点 〈 图 14. 3 左 侧 ) 是 一 个 没有 任何 复制 后 修饰 的 核 
酶 片段 。 之 后 ， 各 种 引入 的 后 修饰 ， 向 核 酶 中 添加 了 其 他 的 侧 链 。 由 于 前 生物 环 
境 中 有 可 以 利用 的 氨基 酸 ， 它 们 就 有 可 能 被 包含 在 添加 的 修饰 当中 。RNA PA 
酰基 和 肽 基 侧 链 的 结合 可 以 得 到 如 下 支持 : 现今 的 有 机 体 利 用 了 不 同 的 含有 多 肽 
HERIT GE 14. 1) RNA 核 酶 对 RNA 的 氨 酰 化 作用 " ~? ， 以 及 氨基 酸 和 
多 的 对 核 酶 的 激活 "'”。 核 酶 性 质 的 非 核糖 体 多 肽 合成 酶 (NRPS) 系统 ， 例 如 ， 
现今 可 以 合成 多 上 肽 的 多 肽 合成 酶 >， 可 以 催化 RNA 上 多 肽 键 的 形成 。RNA KEE 
酸 序列 指导 了 其 上 形成 多 肽 的 氨基 酸 序列 ， 使 不 同 的 氨基 酸 匹配 同 源 核 苷 酸 ， 形 
成 第 一 阶段 的 肽 辅 核 酶 (图 14. 3 中 间 ) 。 在 黄 素 蛋白 中 ， 黄 素 辅酶 通常 与 酶 紧密 
结合 ， 如 D 型 氨基 酸 氧 化 酶 ， 亦 可 能 与 酶 可 闭 分 离 。 同 样 ， 在 有 些 转录 后 修饰 
中 ， 多 肽 和 氨基 酸 也 能 够 与 RNA 共 价 结合 ， 或 可 逆 结 合 ” 。 通 过 多 肽 与 核酸 的 
共 价 结合 ， 可 以 避免 多 肽 因子 与 其 他 核 酶 意外 结合 ， 而 在 催化 位 点 周围 构建 一 群 
多 样 的 侧 链 ， 就 像 今天 在 大 多 数 酶 的 激活 位 点 那样 。 
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£141 含 与 核 芭 酸 或 有 机 碱 相连 的 多 肤 或 氨基 酸 的 化 合 物 


化 合 物 碱 基 - 氨 基 酸 连接 功能 
HAM tRNA Ok Ett 细菌 细胞 壁 合成 
UDP-N 乙酰 胞 壁 酰 五 肽 UDP-GNA- 乳 酸 基 肽 细菌 细胞 壁 合成 
辅酶 A ADP- 泛 酸 - 半 胱 胺 酰基 转移 
叶酸 MERA SBE 转移 一 个 碳 原子 
420 因子 二 葡萄 糖 类 黄酮 转移 一 个 碳 原子 
二 氧化 碳 还 原因 子 VL REB UT TÁC 转移 一 个 碳 原子 
放射 菌 素 核糖 酸 酪 氮 酸 抗生素 
REFEREA XU Fk 调节 蛋白 
核 苷 核糖 化 蛋白 N-C- 配 糖 调节 蛋白 
上 骨髓 灰质 炎 病 毒 5“- 蛋 白 
病毒 RNA 蛋白 _pUUAAAACAB RNA 合成 前 体 
N-AKARNA TRIE-6-FH 2 PBL — 25 CC Be E- 转运 RNA 
基因 
O- 肽 -RNA O-k gott 介 导 和 蛋白 质 合成 


即使 是 短 多 肘 链 ， 如 14 个 氨基 酸 长 度 ， 也 可 具有 催化 活性 ， 而 在 随机 多 肽 序 
列 当 中 有 活力 的 比 在 随机 RNA 序列 中 找到 的 多 10° 倍 * ， 因 此 ，RNA 上 多 肽 侧 链 
的 催化 功能 很 快 并 毫 无 疑问 地 证 明了 自己 。 于 是 它们 与 RNA 分 离 ， 开 始 行使 原始 
的 酶 的 功能 ， 取 代 了 核 酶 。 这 时 ， 进 化 进入 了 三 联 编码 阶段 ， 指 导 氨 基 酸 合成 的 同 
源 三 核 车 酸 RNA 片段 成 为 三 联 密码 子 (图 14. 3 右 侧 )。 不 同 的 适用 RNA 会 被 不 
同 的 氨基 酸 氨 栈 化， 成 为 现代 氨 酰 tRNA 家 族 的 前 体 。 这 些 可 被 氨 酰 化 的 RNA 
可 以 成 为 单 蕉 环 微 螺旋 “或 精巧 的 氨 酰 化 核 酶 : 。 再 之 后 ，DNA 取代 RNA 成 
AA, RNA 分 子 被 限制 于 现今 与 蛋白 质 合成 相关 的 角色 ， 如 rRNA, tRNA, 
mRNA、 催 化 核糖 体 的 多 肽 键 形成 ， 以 及 为 结构 RNA 加 工 的 核 酶 。 


14.2.3 密码 的 扩充 


一 旦 遗传 密码 建立 ， 驱 动 多 肽 侧 链 多 样 化 的 需求 就 开始 在 遗传 密码 层面 促进 
氨基 酸 多 样 性 的 增加 ， 使 其 不 受 前 生物 环境 中 只 能 利用 1 期 氨基 酸 的 限制 。 这 个 
方向 的 唯一 可 行 方式 就 是 在 细胞 中 发 展 出 新 的 生物 合成 途径 ， 为 遗传 密码 产生 2 
期 氨基 酸 *” ( 表 1.1)。 这 些 2 AEB EA T Ai, IRR 
只 、 葡 基 、 栈 腕 和 正 离子 基 团 。 际 唑 很 有 催化 效力 ， 比 如 ， 一 个 简单 的 Ser-His 
二 肽 就 能 够 催化 DNA、 和 蛋白 质 和 酯 的 裂解 3 。 

如 专题 14. 1 所 述 ， 所 有 的 字母 语言 都 需要 一 套 合适 的 字母 去 表达 人 类 声音 。 
一 且 得 到 了 合适 的 一 套 字母 ， 字 母 表 就 确定 了 下 来 。 同 样 ， 在 试用 了 新 的 2 期 氨 
基 酸 ， 并 选择 了 那些 最 能 够 满足 需要 的 氨基 酸 之 后 ， 遗 传 密码 在 未 来 的 30 亿 年 
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内 就 被 确定 了 。 确 定 前 的 2 期 氨基 酸 字母 的 增加 ， 事 实 上 为 蛋白 质 在 未 来 世代 的 
功能 表现 建立 了 卓越 的 基础 。 在 遗传 密码 扩充 过 程 中 ， 一 个 新 氨基 酸 的 加 入 ， 引 
人 了 新 的 品种 ， 同 时 也 为 蛋白 质 顺序 带 来 了 干扰 。 例 如 ， 通 过 翻译 前 (pretran) 
合成 引入 谷 氨 酰胺 (图 1.4) 在 tRNA 上 取代 谷 氨 酸 ， 承 接 了 CAA-CAG 密码 
子 ， 密 码 也 就 获得 了 新 的 氨基 酸 。 过 程 中 整个 基因 组 内 所 有 CAA-CAG 编码 的 
谷 氨 酸 残 基 都 替换 为 谷 氨 酰胺 ， 这 显然 是 一 种 干扰 。 正 如 人 们 在 图 书馆 中 会 考虑 
要 不 要 大 声 说 话 ， 但 在 市 场 上 就 不 会 如 此 一 样 ， 噪 声 在 高 噪声 背景 中 比较 容易 被 
接受 。 同 样 ， 当 背景 中 翻译 错误 率 高 的 时 候 ， 新 氨基 酸 带 来 的 干扰 对 进化 的 不 利 
影响 较 小 。 这 样 ， 当 翻译 错误 率 低 的 时 候 ， 添 加 新 氨基 酸 ， 扩 充 密码 子 的 过 程 也 
就 由 于 干扰 相对 大 而 随 之 停止 了 。 因 为 翻译 错误 率 是 基于 翻译 机 制 中 蛋白 质 的 
功能 表现 的 ， 所 以 只 有 当 所 有 这 些 蛋 白质 都 表现 出 色 的 时 候 ， 才 能 有 足够 低 的 错 
误 率 使 密码 子 确定 下 来 。 因 此 ， 除 非 全 套 氨基 酸 编码 达到 完美 ， 不 然 密 码 子 的 进 
化 就 永远 不 会 停止 。 由 此 可 见 ， 蛋 白质 分 子 的 完美 功能 并 不 是 意外 获得 或 幸运 造 
成 的 ， 而 是 密码 扩充 过 程 中 错误 反馈 严格 控制 的 结果 。 
专题 14.1 字母 表 的 演化 

在 人 类 语言 中 ， 字 母 表 中 的 字母 表达 了 人 类 的 不 同 声 音 。 由 于 人 类 能 发 出 40 种 不 同 
的 基本 声音 ， 一 个 有 效 的 字母 表 不 需要 超过 40 个 字母 。 由 于 有 些 时 候 字母 的 组 合 能 代替 
新 字母 ， 表 达 一 种 发 音 ， 如 “sh”，“ch”， “oe” 等 ， 因 此 ,不 同 字母 表 的 字母 数 可 以 
不 同 。 


斯 拉夫 语 33 
英语 26 
希 伯 来 语 22 
古 匈 牙 利 语 。 39 
国际 音标 40 
拉丁 语 23 


字母 表演 化 的 两 种 特性 与 蛋白 质 字母 表 尤 其 相关 。 首 先 ， 字 母 的 数量 必须 足够 ， 因 
为 太 少 字母 不 足以 表达 人 类 发 音 ， 会 更 像 吐 咏 声 而 不 是 语言 。 其 次 ， 一 旦 字母 表 建 立 ， 
就 趋 于 恒久 不 变 。 字 母 表 是 文化 遗产 ， 任 何 改变 其 字母 的 尝试 ， 如 让 英语 字母 表 的 字母 
数 与 斯 拉夫 语 相同 ， 或 反 过 来 ， 都 会 导致 相当 大 的 阻力 。 

同样 蛋白 质 字母 表 中 的 氨基 酸 也 必须 达到 一 定 的 数目 和 平衡 ， 从 而 支持 蛋白 质 的 
高 效 功 能 。 比 如 ， 根 据 方程 mN logo (M, ， 通 过 使 N 达到 很 大 ， 仅 仅 由 Gly, Ala 和 
Val 这 三 个 氨基 酸 组 成 的 简化 蛋白 质 也 能 产生 大 量 信息 ， 不 过 这 些 信息 不 会 很 有 用 。 无 论 
蛋白 质 多 长 或 其 序列 如 何 重 排 ， 这 种 简化 蛋白 质 能 催化 的 反应 仍 极 其 有 限 ， 因 为 它 缺 乏 
了 十 分 重要 的 侧 链 多 样 性 。 由 于 蛋白 质 字 母 表 是 蛋白 质 组 中 遗传 信息 的 基础 ， 也 是 细胞 
遗产 ， 同 样 也 趋 于 恒久 不 变 。 改 变 目 前 这 个 字母 表 将 向 蛋白 质 序列 中 引入 大 量 无 意义 的 
干扰 ， 因 而 会 产生 很 大 阻力 。 

在 前 生物 及 早期 生物 进化 中 ， 侧 链 需 求 是 最 有 力 并 永 不 停息 的 驱动 力 。 从 
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错误 最 小 化 

密码 的 一 个 特征 是 物理 上 相似 的 两 个 氨基 酸 ， 其 密码 子 也 常常 在 编码 上 相 
4B. 相 邻 的 意思 是 ,任意 两 个 密码 子 间 只 有 一 个 碱 基 不 同 。 例 如 ， 亮 氨 酸 
(Leu) 的 CUU-CUC-CUA 密码 子 ， SHEAR le 的 AUU-AUC-AUA 密码 
TAMAR (Val) 的 GUU-GUC-GUA 密码 子 相 邻 ， 而 这 些 氨基 酸 都 具有 庞大 
的 玖 水 侧 链 。 其 结果 是 ， 若 将 CUU 错 读 为 AUU 或 GUU， 对 和 蛋白质 结构 只 会 
有 微小 影响 ， 这 样 的 密码 子 分 配方 式 能 够 减少 错误 带 来 的 影响 ， 在 进化 中 占有 优 
势 ， 尤 其 是 在 原初 阶段 ， 复制、 转录 和 翻译 错误 频繁 发 生 ， 这 种 错误 最 小 化 的 模 
式 不 仅 在 Leu-Ile-Val 中 存在 ， 同 时 也 在 其 他 氨基 酸 中 存在 ， 如 Ser-Thr、Phe- 
Tyr、Asp-Glu 和 Lys-Args2 55, 

但 是 ， 密 码 中 有 三 种 非 优 化 CNon-Op). 类 型 [~ 一下， 其 对 错误 最 小 化 原则 
的 违背 是 不 言 自明 的 。 

CD NomOp I: 任意 两 个 氨基 酸 物化 性 质 的 不 同 都 可 以 用 Grantham“ 化 
学 距离 ”方程 ， 结 合 组 分 、 极 性 和 体积 这 三 个 参数 计算 出 来 。 在 20 个 编码 氨基 
酸 形成 的 190 对 组 合 中 ，Cys-Trp 之 间 的 化 学 距离 为 215， 是 Leu-Ile 间 化 学 距离 
5 的 许多 倍 ?”。 尽 管 如 此 ，Cys 的 UGU-UGC 密码 子 仍 与 Trp 的 UGG 密码 子 共 
X UGN £. 

(2) Non-Op 了 I: 错误 最 小 化 的 极限 就 是 当 一 个 密码 子 被 错 读 为 其 同 义 
密码 子 时 发 生 的 零 错误 ， 因 此 ， 错 误 最 小 化 的 第 一 步 最 大 可 能 就 是 在 相 邻 位 
置 上 尽量 放置 同 义 密码 子 。 密码 中 大 多 数 密码 子 都 是 这 样 。 但 是 ，Ser 的 
AGU-AGC 密码 子 却 不 与 任何 Ser UCN 密码 子 相 邻 ， 这 显然 与 错误 最 小 化 背 
道 而 驰 。 

(3) Non-Op Il: 在 需 氧 的 大 肠 杆菌 K12 P, Met 密码 子 的 总 利用 频率 是 
2.48%, Cys 的 是 1. 39%， 而 在 大 氧 的 Methanopyrus kandleri (与 LUCA 相近 
的 物种 : 见 15.2 节 ) P, Met Æ 1.66%, Cys 是 1.31%， 但 是 Met 仅 被 分 配 到 
了 一 个 密码 子 而 Cys 有 两 个 ， 这 样 不 合适 的 密码 子 分 配 根据 任何 物理 准则 都 意 
味 着 密码 的 非 最 优化 。 

现在 ， 由 共 进 化 理论 得 知 ，Non-Ops 工 一 焉 并 不 意味 着 放弃 或 背离 错误 最 
小 化 。UGN 盒 曾经 属于 Ser, 5H UCN 和 AGY 密码 子 形成 邻接 域 。 但 是 ， 
当 Ser 通过 生物 合成 产生 Cys 和 Trp 之 后 ， 它 将 UGN 密码 子 放 弃 ， 让 给 了 Cys, 
Trp 和 终止 信和 号。 再 之 后 ，Sec 一 一 男 一 种 Ser 衍生 氨基 酸 ， 亦 成 功 得 到 了 
UGA， 从 而 与 同样 是 Ser 入 生物 的 Cys 和 Trp 进入 了 同一 个 密码 盒 。Ser 将 
UGN 放弃 给 其 合成 产物 的 行为 扰乱 了 Ser 密码 子 域 的 邻接 性 ， 同 时 造成 了 Non- 
Op I #1 Non-Op I. Trp 和 Met 只 得 到 了 一 个 密码 子 ， 这 意味 着 这 两 个 氨基 酸 
在 密码 扩充 过 程 中 来 得 较 晚 。 因 此 ，Ser 对 UGN 密码 子 的 放弃 显然 不 会 在 LU- 


* 188 ， 生命 的 来 历 :前 生物 进化 与 太空 生物 学 


CA 出 现 及 密码 子 冻结 之 前 太 早 发 生 ， 为 进化 留 下 足够 的 适应 时 间 去 修复 Non- 
Op 工 和 Non-OpI 以 减少 错误 。 同 样 ，Met 和 Trp 的 较 晚 到 来 ， 使 其 不 会 有 足够 
的 时 间 去 好 好 调整 它们 分 得 的 密码 子 数 量 ， 从 而 引起 Non-Op M. HF ERES IE 
因 ， 对 于 密码 中 其 他 出 现 较 晚 的 变化 ， 也 不 会 有 足够 时 间 在 冻结 之 前 优化 调整 以 
减少 错误 。 

除了 调整 时 间 不 够 外 ， 还 有 一 个 事实 限制 了 错误 最 小 化 ， 即 每 个 密码 子 都 有 
6 个 邻居 ， 即 使 只 算 前 两 个 碱 基 ， 每 个 碱 基 位 置 都 有 三 个 邻居 。 这 样 对 六 个 邻居 
中 一 部 分 进行 适应 使 错误 减少 ， 往 往 就 带 来 对 其 他 邻居 适应 的 恶化 。 概 括 地 说 ， 
密码 错误 最 小 化 达到 的 程度 为 40%~45%3'”， 它 为 全 生命 通用 编码 的 进化 贡献 
了 10 的 选择 幅度 *。 

立体 化 学 相互 作用 

当 一 个 氨 酰 基 tRNA 化 合 物 定位 于 核糖 体 上 ， 用 于 多 肽 键 形成 时 ， 与 其 3 
端 相 接 的 氨基 酸 有 可 能 与 密码 子 及 反 密 码 子 相 距 太 远 ， 不 易 与 它们 进行 直接 的 物 
理 相 互 作用 。 但是， 对 于 原初 tRNA 微 螺 旋 及 当 密 码 子 或 反 密码 子 位 于 tRNA 
W (acceptor stem) 上 的 时 候 ， 直 接 互 作 会 较 容 易 实现 4。 而 且 ， 氮 基 酸 及 
其 tRNA 上 的 反 密 码 子 可 能 同时 与 aaRS 的 活性 位 点 结合 ， 因 此 ， 它 们 的 相互 作 
用 可 能 直接 在 aaRS 上 进行 或 间接 通过 aaRS 进行 。 例 如 ， 一 个 蓝 水 的 aaRS 活性 
位 点 可 能 会 优先 结合 一 个 朴 水 氨基 酸 及 一 个 具有 朴 水 反 密 码 子 的 tRNA， 从 而 促 
进 了 玲 水 氨基 酸 和 政 水 反 密 码 子 间 的 联系 ;。 因 此 ， 直 接 和 间接 的 立体 化 学 相互 
作用 都 会 引致 玖 水 氨基 酸 和 它们 的 密码 子 / 反 密码 子 间 建 立 实 验 可 观察 到 的 
ERR e 

RNA 核酸 适 体能 够 结合 Trp. Arg, Val, Ile, Tyr, Phe 和 His, Trp 或 
Leu 的 氨基 酸 结合 区 中 已 被 发 现 含有 其 所 结合 氨基 酸 的 同 源 三 联 密码 子 或 反 
密码 子 汪 “， 这 个 发 现 支持 了 朴 水 联系 的 显示 ， 即 氨基 酸 -密码 子 / 反 密码 子 
相互 作用 显著 影响 了 密码 子 分 配 4~“?。 尤 其 在 起 初 密码 子 被 分 配给 1 期 氨基 
酸 期 闻 ， 翻 译 错误 和 和 氨基酸 共 进化 都 还 没有 成 为 重要 指导 因素 之 前 ， 立 体 化 
学 相互 作用 机 制 就 可 以 为 全 生命 通用 编码 的 进化 贡献 了 0. 04% BR 4X 10 * Bg 
选择 幅度 。 

氨基 酸 生 物 合成 

由 不 同 氨基 酸 生物 合成 家 族 在 密码 里 所 占 密码 子 的 位 置 ， 可 以 看 到 氨基 酸 生 
物 合成 和 密码 子 分 配 之 间 的 相关 性 4&4 。 该 相关 性 建立 的 机 制 ， 将 在 下 一 节 


讨论 。 
14.3 共 进 化 理论 
共 进 化 理论 (coevolution theory, CET) 描述 了 一 种 机 制 ， 即 通过 生物 合成 
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产生 的 2 期 氨基 酸 进 入 密码 系统 ， 以 及 密码 子 从 环境 中 得 到 的 1 期 氨基 酸 转移 给 
2 期 氨基 酸 的 机 制 : “密码 子 系统 的 结构 基本 是 氨基 酸 前 生物 形成 途径 的 印记 ， 
该 印记 目前 仍 可 以 在 氨基 酸 生 物 合成 途径 识别 出 来 。 因 此 ， 遗 传 密码 的 进化 可 以 
用 氨基酸 生物 合成 中 前 体 -产物 的 关系 来 阐明 。 大 多 数 氨基 酸 前 体 -产物 对 的 密码 
子 区 域 都 应 该 是 相 邻 ， 被 单个 碱 基 的 最 低 差 异 分 隔 开 的 *。” 

CET 的 证 据 的 来 源 很 广 ” 号 ， 可 以 通过 4 个 独立 的 并 经 得 起 测验 的 原理 来 
说 明 。 

原理 1: 在 生命 初始 时 ， 前 生物 环境 不 能 提供 所 有 20 种 标准 氨基 酸 ， 但 可 
以 通过 创新 性 的 生物 合成 〈 见 1.4.3 节 ) 进行 补充 。 

若 能 在 合适 的 前 生物 条 件 下 合成 20 种 标准 氨基 酸 ， 或 者 能 在 陨石 上 发 
现 它们 的 全 部 ， 得 到 它们 地 外 合成 的 证 据 ， 那 么 这 条 原理 就 将 被 推翻 。 但 自 
CET 提出 30 年 来 ， 这 两 方面 都 找 不 到 不 利于 原理 1 EGE. FR, IE 
码 结构 、 大 气 氨基 酸 合成 和 陨石 氨基 酸 这 三 项 证 据 的 吻合 ， 无 颖 地 显示 出 前 
生物 只 能 利用 环境 中 产生 的 1 期 氨基 酸 ， 而 不 能 利用 生物 合成 的 2 期 氨基 酸 
(# 1.1)。 

1 期 : Gly, Ala, Ser, Asp. Glu, Val, Leu, Ile, Pro 和 Thr 

2#4: Phe, Tyr, Arg, His, Trp, Asn, Gln, Lys, Cys 和 Met 

此 外 ， 根 据 蛋 白 成 分 年 表 推 论 出 的 氨基 酸 进入 蛋白 质 的 先后 次 序 ，9 T 
老 的 氨基 酸 一 一 Gly、Ala、Val、Asp、Pro、Ser、Glu、Leu 和 Thr 均 为 1 期 氨 
基 酸 ”， 这 更 进一步 支持 1 期 氨基 酸 进入 密码 是 在 2 期 氨基 酸 之 前 。 

由 于 2 期 氨基 酸 Gln 和 Asn 非常 不 稳定 ， 它 们 在 前 生物 环境 中 的 浓度 分 别 
不 可 能 超过 3.7 pmol/L 和 24 nmol/L 的 微量 ， 所 以 在 前 生命 环境 中 去 寻找 它们 
是 没有 意义 的 《 见 9.2 节 )”， 这 已 足够 证 明 原 理 1。 

原理 2: 翻译 前 (pretran) 合成 为 一 些 2 期 氨基 酸 的 编码 提供 了 机 制 。 

在 不 同 有 机 体 中 ，Gln、Asn 和 Cys 进入 和 蛋白质 的 过 程 ， 是 由 两 条 途径 介 导 
AY: 要 么 通过 GlnRS、AsnRS 或 CysRS， 要么 通过 pretran 合成 ， 由 Glu-tRNA 
生产 Gln-tRNA (图 1.4)，Asp-tRNA 生产 Asn-tRNA, 或 由 磷酸 Ser-tRNA AE 
产 Cys-tRNA。 若 能 证 明 aaRS 的 使 用 早 于 这 几 个 例子 的 pretran 合成 ， 则 pret- 
ran 途径 仅 出 现 于 进化 中 较 晚 阶段 ， 与 前 LUCA 时 代 无 关 ， 那 么 原理 2 就 被 推 
翻 。 但 是 ， 多 条 线索 都 指出 ，LUCA 酷似 甲烷 火 菌 〈Metparzotpyrws)。 由 于 甲烷 
火 菌 中 没有 GlnRS, AsnRS 和 CysRS"' (附录 15.1) ， 也 就 是 说 在 LUCA 阶 
段 就 有 了 翻译 前 合成 ， 发 生 于 GlnRS、AsnRS 和 CysRS 之 前 。 此 外 ， 比 较 系 统 
发 生 学 亦 指出 ， 翻 译 前 合成 出 现在 GlnRS 和 AsnRS 之 前 ， 与 CysRS 同时 5'56。 
Sec 进入 蛋白 质 同样 也 依赖 翻译 前 合成 ”。 这 些 发 现 证 明 ， 翻 译 前 合成 的 使 用 
在 aaRS 之前， 至 少 对 Gln、Asn、Sec， 很 和 可 能 对 Cys 也 是 这 样 。 这 证 明了 原 
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理 2。 

对 原理 2 的 证 明 同 时 也 是 原理 1 的 又 一 证 据 。 既 然 Gln, Asn 和 Sec 需要 通 
过 翻译 前 合成 进入 蛋白 质 ， 显 然 它们 并 不 能 从 环境 中 获得 。 

原理 3: 氨基 酸 之 间 的 生物 合成 关系 是 决定 密码 子 分 配 的 重要 因素 。 

氨基 酸 生物 合成 和 密码 子 分 配 间 的 显著 联系 包括 : Ole, Met, Thr, Asn 
和 Lys， 同 属于 Asp 生物 合成 家 族 ， 其 密码 子 位 置 都 位 于 密码 第 三 列 ， 加 尽管 
Cys 和 Trp 物理 性 质 不 类 似 ， 但 都 由 Ser 衍生 而 来 ， 它 们 的 密码 子 共 定 位 在 
UGN 4%; @Sec 是 Ser 的 另 一 个 衍生 物 ， 由 翻译 前 合成 得 到 ， 它 使 用 的 UGA 密 
码 子 ， 与 Cys 和 Trp 的 密码 子 亦 位 于 同一 个 UGN 盒 中 〈 图 14. 2) 。 这 种 系列 关 
系 非常 明显 ， 但 这 是 统计 学 分 析 ， 还 不 能 构成 严格 的 证 明 。 

对 原理 3 的 严格 证 明 来 自 对 原理 2 的 证 明 。Gln 分 配 得 到 CAA 和 CAG， 这 
是 因为 携带 这 些 密码 子 反 密码 子 的 Glu-tRNA 通过 翻译 前 合成 转化 成 了 Gln-tR- 
NA， 而 不 是 因为 Gln 和 其 密码 子 / 反 密码 子 间 有 任何 立体 化 学 相互 作用 、 错 误 
最 小 化 或 其 他 因素 。 同 样 ， 翻 译 前 合成 分 配 了 AAU 和 AAC 给 Asn, UGU 和 
UGC 给 Cys, UGA 部 分 使 用 给 Sec。 因 此 ， 对 这 三 个 氨基 酸 的 密码 子 分 配 ， 生 
物 合成 是 唯一 的 决定 因素 ， 因 而 证 明了 原理 3。 

原理 4. 由 遗传 密码 编码 的 氨基 酸 是 可 突变 的 ， 这 样 早 期 密码 扩充 过 程 才 可 
以 加 进 2 期 氨基 酸 。 

有 些 生命 体内 和 细胞 器 中 都 广为人知 地 含有 密码 子 分 配 的 微小 差异 ， 说 明了 
前 LUCA 生命 在 密码 子 分 配方 面 的 可 突变 性 。 可 是 ， 在 全 生命 体系 中 20 个 标准 
氨基 酸 的 编码 和 使 用 在 过 去 30 亿 年 内 都 从 没有 变异 ， 令 人 怀疑 它们 到 底 能 不 能 
突变 。 既 然 CET 提出 ， 密 码 随 着 2 期 氨基 酸 的 加 入 曾经 大 规模 调整 过 ， 那 么 被 
编码 氨基 酸 在 进化 过 程 中 就 必须 能 够 自由 突变 。 如 果 长 期 的 实验 尝试 都 不 能 使 被 
编码 的 氨基 酸 突变 ， 原 理 4 就 不 正确 了 。 因 此 ， 我 们 于 1983 年 对 枯草 芽孢 杆菌 
的 遗传 密码 进行 了 突变 的 尝试 。14. 5 节 的 结果 显示 ，4- 握 -Trp 可 以 取代 Trp, 
甚至 将 Trp 从 标准 氨基 酸 行 列 中 除 掉 ”4 ， 这 证 明了 原理 4。 

基于 这 4 个 原理 的 证 实 ，CET 得 到 证 明 。 


14.4 对 全 生命 遗传 密码 的 选择 


在 密码 中 有 天 文 数字 的 可 能 排列 ， 去 编排 不 同 氨基 酸 的 密码 子 。 虽 然 在 很 多 
核 和 细胞 器 系统 ， 尤 其 是 后 生动 物 线粒体 中 ， 密 码 子 的 分 配 都 有 一 些小 变异 的 例 
子 ”， 但 是 一 般 来 说 ， 全 生命 体系 都 基本 上 使 用 着 同一 套 密码 子 ， 这 意味 着 由 
LUCA 阶段 开始 ， 生 物 界 就 再 没有 另类 密码 的 存在 了 。 密 码 子 的 排列 可 以 产生 
约 2X102 种 不 同 的 可 能 编码 。 由 于 宇宙 只 有 15x 10° 年 即 4.7X107s 的 历史 ， 
要 选 出 一 个 全 生命 遗传 密码 必须 每 秒 钟 通过 自然 选择 淘汰 掉 40 种 使 用 另类 编码 
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的 生命 ， 这 本 身 是 不 可 能 的 。 也 就 意味 着 ， 编 码 限制 与 编码 淘汰 必须 同时 进行 才 
能 带 来 独一无二 的 全 生命 密码 的 出 现 。 三 种 主要 进化 机 制 参 与 了 这 独一无二 的 密 
码 的 筛选 。 
(1) 错误 最 小 化 可 以 指导 遗传 密码 走向 增强 纠 错 功能 的 方向 ， 该 机 制 为 全 生 
命 密码 的 产生 贡献 了 1X10 “的 选择 因子 ， 即 百 万 分 之 一 的 筛选 : 。 

(2) 立体 化 学 相互 作用 并 不 依 赖 生命 形式 间 的 竞争 去 剔除 编码 。 那 些 氨基 
酸 -密码 子 / 反 密码 子 间 缺乏 相互 作用 的 编码 根本 不 能 形成 ， 该 机 制 为 全 生命 密码 
的 产生 丙 献 了 410 的 选择 因子 ， 即 万 分 之 四 的 筛选 4 。 

(3) 氨基 酸 生 物 合成 的 共 进 化 ， 按 照 生 物 合成 将 氨基 酸 分 组 ， 大 大 限制 了 密 
码 子 分 配 的 变异 幅度 ， 例 如 ， 一旦 UGN 盒 被 分 配给 Ser， 就 只 有 由 Ser 生物 合 
成 往生 的 氨基 酸 如 Cys、Trp 和 Sec 能 够 得 到 UGN 盒 中 再 分 出 来 的 密码 子 ， 这 
个 机 制 为 唯一 编码 的 产生 贡献 了 10742 的 选择 因子 ， 即 一 千 亿 分 之 一 的 筛选 3 。 
这 个 减少 编码 选择 的 模式 和 婚礼 上 将 关系 密切 的 客人 安排 到 一 起 是 类 似 
的 (专题 14. 2) 。 
专题 14.2 ”婚宴 上 的 座位 

不 同 氨基 酸 密码 子 的 分 配 也 许 能 类 比 为 婚 宣 上 来 宾 的 席位 。 有 20 SKE, A. Bees 
S. T, A 20 个 座位 。 总 共有 p! UD 种 不 同 的 座位 安排 ，p 是 座位 区 域 的 数目 ，g 是 每 
个 区 域 的 人 数 。 在 第 一 种 座位 安排 下 ， 将 所 有 20 个 来 宾 都 看 做 是 单独 的 ， 用 抽签 来 决定 
座位 安排 ， 因 而 2 一 1，q 一 20。 从 而 总 共产 生 2. 4X10%* 种 不 同 的 座位 安排 。 

若 有 5 组 比较 亲密 的 来 宾 ， 每 组 4 A——OA~D ARM RM, OE~H 为 新 郎 的 
AUR. OIL 为 新 娘 的 同事 ，@M~P HMBHAR, OQ~T ABE, MAH MMWR 
就 是 将 座位 分 为 5 个 区 域 ， 随 机 抽签 将 这 些 区 域 分 配给 5 个 组 。 每 个 区 域内 的 4 个 座位 
随机 分 配给 同 组 的 4 个 人 ,这样 ，p 二 5，g 一 4， 总 共 只 产生 9. 6X10 种 座位 安排 。 因 而 ， 
由 于 第 二 种 方案 中 的 这 种 限制 ， 不 让 不 同 组 坐 在 同一 区 域内 ， 就 使 得 可 能 的 座位 安排 减 
少 为 原先 的 4X10-2 倍 。 

同样 ， 要 将 遗传 密码 中 的 64 个 密码 子 分 配给 20 个 氨基 酸 和 终止 信号 ， 若 没有 任何 
分 组 ， 可 能 的 分 配 数 就 约 为 2X 108 。 如 果 根 据 生 物 合成 关系 将 20 个 氨基 酸 分 组 ， 可 能 
的 密码 数 就 为 2X10: ， 可 选 密码 减少 了 104 倍 ， 极 大 有 利于 从 所 有 可 能 的 密码 中 选 出 唯 
一 一 种 。 

这 三 个 机 制 一 共 能 够 提供 4X10 习 的 筛选 ， 这 足够 从 2x103 种 可 能 编码 中 

选 出 一 个 独 一 的 编码 方式 ， 也 就 足以 解释 全 生命 密码 产生 之 谜 。 这 三 种 机 人 制 的 相 
对 贡献 为 ， 

共 进 化 : 错误 最 小 化 : 立体 化 学 相互 作用 一 40 000 000 : 400 : 1 

因此 ， 共 进化 过 程 在 生物 界 进化 中 能 够 成 功 第 选 出 一 个 独 一 性 的 全 生命 遗传 

密码 起 了 绝对 的 主导 作用 。 
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14.5 Hik BAG RR 


很 多 氨基 酸 类 似 物 都 很 容易 进入 原核 和 真 核 细胞 的 蛋白 质 ， 但 它们 都 不 能 支 
持 细胞 的 无 限 生 长 。 为 了 检验 CET 中 的 原理 4， 我 们 于 1983 年 进行 了 一 个 对 村 
AFMA QB928 (有 Trp 营养 缺陷 性 ， 并 且 不 能 从 Trp 依赖 中 恢复 ) 氨基 酸 
编码 的 突变 实验 ， 目 的 是 要 将 长 期 细胞 生长 中 对 Trp 的 利用 替换 为 其 类 似 物 4- 
氟 -Trp (4FT) 。 经 过 两 个 突变 阶段 ，QB928 产生 了 LC33 细胞 株 CLC= KA 
AFT 细胞 )， 它 能 够 在 4FT 琼脂 上 形成 长 期 生长 的 菌落 (图 14. 4) 。 尽 管 两 个 突 
变 阶 段 可 能 含有 多 于 两 次 突变 ， 但 要 达到 4FT 长 期 使 用 所 需要 的 突变 次 数 仍然 
出 乎 意料 的 少 。LC33 经 历 了 另外 两 步 突变 后 更 产生 了 HR15 OIR— Ñ 4FT/ 
Trp 生长 比例 )， 它 在 4FT 中 生长 良好 ， 在 Trp 中 则 不 行 ， 因 此 ， 在 LC33 中 ， 
Trp 被 4FT 取代 了 。 而 在 HRIS 及 其 衍生 细胞 株 中 ， 如 生长 较 快 的 HR23 和 依 
fi Met 的 MR3, Trp 实际 上 是 从 氨基 酸 编 码 中 被 淘汰 了 ， 再 也 不 能 支持 长 期 的 
细胞 生长 。 这 些 依赖 4FT 的 细胞 株 的 生长 现在 都 被 变 为 类 似 物 抑 制剂 的 Trp 抑 
制 。 但 是 ， 这 些 细胞 亦 可 以 通过 回复 突变 重新 获得 利用 Trp 长 期 生长 的 能 力 
(图 14.55, LC33 可 在 Trp 和 4FT 中 生长 ， 通 过 它 的 突变 产生 了 LC88 细胞 株 ， 
它 能 在 Trp. 4FT. 5-$(-Trp (5FT) 和 6- 氟 -Trp (6FT) 〈 图 14.4) 中 生长 , E 
然 5FT 是 细菌 生长 的 一 种 强力 抑制 剂 ?2~41 。 
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QB928 LC33 BRIS LC8R 
菌株 
图 14.4 WAF AARE Trp 和 4-38 Trp, 5-8 Trp 或 6- 氟 -Trp 上 的 生长 情况 ， 
由 [PP] -磷酸 标记 ， 了 琼脂 培养 5 ( 见 彩 插 )。 


在 HR15 中 Trp 不 能 再 作为 标准 氨基 酸 的 事实 显示 遗传 密码 进化 是 不 限于 
加 入 新 氨基 酸 的 。 有 些 氨基 酸 更 可 以 被 试用 ， 发 现 不 合适 后 被 淘汰 掉 ， 这 种 淘汰 


* 194 。 生命 的 来 历 : 前 生物 进化 与 太空 生物 学 


由 上 到 下 的 基因 组 途径 已 被 应 用 于 大 肠 杆菌 和 大 上 肠 杆菌 哈 菌 体 ”%“。 而 由 下 到 上 
的 途径 中 ， 可 以 使 用 功能 隔离 性 aaRS-tRNA 对 ， 将 一 个 非 正常 氨基 酸 加 入 到 和 蛋 
白质 序列 的 特定 位 置 “”。 由 于 这 种 功能 隔离 性 aaRS-tRNA 只 对 相互 起 作用 ， 
而 对 细胞 中 其 他 aaRS 和 tRNA 的 作用 很 小 "， 它 们 的 使 用 对 细胞 的 生长 影响 
不 大 。 

由 于 氨基 酸 系 统 早 已 被 确定 ， 在 所 有 生命 体 中 都 不 变 ， 所 以 具有 新 氨基 酸 编 
码 的 生命 体 被 认为 是 新 的 生命 形式 。 新 氨基 酸 的 加 入 ， 使 传统 20 个 氨基 酸 编 
码 的 古老 束缚 被 解 开 ， 增 加 了 进化 的 自由 度 ， 为 生物 界 写 下 了 新 的 续集 " 。 枯 草 
芽 抱 杆菌 菌株 HR15， 用 AFT 而 放弃 Trp 作为 标准 氨基 酸 ， 是 合成 生命 的 第 一 
个 例子 。 


14.6 结论 


全 生命 遗传 密码 分 两 期 构建 。 前 期 密码 编码 给 环境 中 产生 的 1 期 氨基 酸 ， 后 
来 经 过 扩充 ， 加 入 了 生物 合成 的 2 期 氨基 酸 。 在 这 个 过 程 中 ，2 期 氨基 酸 分 配 到 
原 属 1 期 氨基 酸 的 密码 子 。 这 种 扩充 打破 了 早期 前 体 的 氨基 酸 密码 子 域 ， 建 立 了 
一 种 结构 奇特 的 编码 ， 具 有 似乎 不 合理 性 的 特征 ， 例 如 ， 不 同 氨基 酸 得 到 1 一 6 
个 密码 子 的 不 均等 分 配 ，Ser 的 分 裂 密码 子 域 ， 物 理 上 不 相似 的 Cys 和 Trp 密码 
子 位 于 同一 个 UGN 盒 ， 以 及 Pyl 和 Sec 的 部 分 密码 子 使 用 。 虽 然 这 些 结构 有 些 
奇特 ， 但 扩充 的 主要 目的 ， 即 促进 编码 的 全 套 氨基 酸 侧 链 的 化 学 多 性 能 ， 是 完全 
实现 了 。 这 些 侧 链 具有 多 样 性 和 平衡 性 ， 使 得 蛋白 质 催化 能 力 强 大 ,许多 扩散 控 
制 酶 表现 突出 ， 催 化 反应 速率 只 受 底 物 向 酶 活性 位 点 的 扩散 速度 限制 ， 也 使 得 多 
细胞 生命 得 以 发 展 ， 人 类 智慧 、 艺 术 和 科学 得 以 出 现 。 在 深度 冻结 了 30 亿 年 后 ， 
这 个 编码 在 1983 年 被 实验 改变 ， 其 内 在 的 可 变异 性 再 一 次 使 密码 扩充 成 为 事实 ， 
用 人 造 遗 传 密码 去 产生 人 造 生命 形式 。 

在 进化 中 ， 虽 然 基 于 生命 体 间 竞 争 的 自然 选择 最 为 重要 ， 但 有 人 提出 ， 发 展 
制约 因素 在 进化 中 也 起 了 重要 作用 ， 例 如， 霸王 龙 退 化 的 前 肢 可 能 是 其 他 方面 的 
适应 变化 ， 如 强大 后 肢 的 副 产 物 2?3 。 独 一 全 生命 遗传 密码 的 产生 清晰 体现 了 制 
约 因素 的 作用 : 氨基 酸 生 物 合成 关系 对 编码 的 制约 ， 能 从 众多 的 可 能 密码 中 做 出 
1/(2X10") 的 选择 ， 甚 至 比 直接 竞争 性 剔除 使 用 另类 密码 的 物种 更 为 重要 。 在 
Chance and Necessity 〈《《 偶 然 性 与 必然 性 》) 一 书 中 ，Jacques Monod” $H TÆ 
物 学 最 重要 的 三 个 前 沿 挑 成 : 生命 起 源 问 题 、 遗 传 密码 起 源 之 谜 和 中 枢 神 经 系统 
起 源 之 庚 。 在 这 些 方面 ， 共 进化 理论 的 证 明确 认 了 前 体毛 基 酸 密码 子 域 的 再 分 
裂 ， 从 而 容纳 生物 合成 的 氨基 酸 ， 这 是 解 开 遗传 密码 结构 起 源 之 谜 的 关键 。 正 如 
从 一 个 国家 的 地 图 常常 能 看 出 它 的 历史 一 样 ， 全 生命 遗传 密码 的 结构 正 是 遗传 密 
码 与 氨基 酸 原 始 合 成 途径 共同 进化 历史 的 永久 碑 铬 。 
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15 生命 乙 根 


THE 


15.1 引言 


所 有 活 的 生命 体 基 本 都 利用 全 生命 遗传 密码 ， 它 们 之 间 只 有 少量 变异 。 自 最 
后 一 个 全 生命 共同 祖先 (last universal common ancester, LUCA) 以 来 的 所 有 
生命 种 系 都 是 这 样 。LUCA 是 生命 的 根源 。 要 理解 LUCA 产生 的 途径 ， 以 及 由 
LUCA 发 展 到 现今 生命 的 途径 ， 关 键 是 要 知道 LUCA 的 性 质 。 

寻找 生命 之 根 的 一 个 重要 方法 是 根据 蛋白 质 序列 的 旁 系 同 源 物 (paralog) ， 
即 由 同一 个 基因 复制 产生 的 姐妹 序列 ， 但 行使 着 不 同 的 生化 功能 。 这 些 姐妹 序列 
起 始 时 基本 相同 。 随 时 间 推 移 ， 它 们 越 来 越 偏离 ， 而 偏离 量 是 衡量 它们 之 间 相 上 距 
多 远 的 标准 。 以 前 利用 旁 系 同 源 蛋 白质 蛋白 树 的 交 联 对 LUCA 进行 寻找 ， 最 初 
定位 于 小 亚 基 核 糖 体 RNA (SSU rRNA) 树 上 的 细菌 域 ( 见 2.4 节 )。 但 是 ， 只 
有 非常 少数 的 蛋白 质 在 三 个 生命 领域 都 找 得 到 旁 系 同 源 序列 可 供 分 析 ， 而 且 那 个 
时 候 人 们 也 不 知道 ， 这 种 寻根 方法 充满 了 伪 迹 ， 如 长 枝 吸 引 、 同 水 平 基 因 转移 和 
变异 饱和 ， 它 们 极 易 被 到 仅仅 基于 少数 物种 去 寻根 的 结果 误导 。 例 如 ， 早 期 对 
旁 系 同 源 物 ValRS-IleRS 树 的 分 析 ， 它 并 不 包含 足够 的 物种 来 察觉 伪 迹 的 存 
在 : ， 这 对 复杂 的 IleRS 树 尤 其 是 个 严重 问题 。 因 此 ， 早 期 旁 系 同 源 物 分 析 将 
LUCA 定位 细菌 域 这 一 点 是 不 足 取信 和 的， 也 带 来 了 悲观 的 观点 ， 令 人 质疑 生命 
之 根 是 否 真 的 能 够 找到 ”"”。 


15.2 转移 核酸 


由 于 通过 蛋白 质 旁 系 同 源 物 对 LUCA 的 寻找 容易 遇 到 伪 迹 的 问题 ， 分 析 核 
心 便 投 向 其 他 带 有 序列 信息 的 生物 多 聚 物 。DNA 和 核糖 体 RNA 不 做 考虑 ， 因 
为 细胞 中 没有 DNA 或 rRNA 的 旁 系 同 源 物 ， 这 样 就 只 有 tRNA T. tRNA 序列 
的 一 个 限制 因素 是 ， 它 们 通常 都 很 短 ， 只 合约 75 个 碱 基 ， 其 中 有 些 还 是 半 保 守 
的 。 因 此 ， 由 任何 一 个 特定 tRNA 得 到 的 序列 信息 量 都 很 小 ， 但 通过 分 析 一 个 
物种 的 整个 tRNA 组 可 以 克服 这 种 限制 ， 因 为 一 个 单个 活 细 胞 基因 组 包含 多 于 
30 个 tRNA 基因 ， 这 些 基 因 总 共 包 含 了 超过 2000 ARE. 
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15.2.1 Shaw 


根据 遗传 密码 的 共 进 化 理论 〈 见 14. 3 节 ) ， 在 密码 发 展期 间 ， 一 些 属于 前 体 
氨基 酸 的 tRNA 与 其 反 密 码 子 一 起 被 转移 给 产物 氨基 酸 。 也 就 是 说 ， 原 始 tRNA 
及 其 转化 后 的 拷贝 之 间 的 联系 ， 会 在 同 物种 不 同 氨基 酸 受 体 tRNA 间 留 下 可 探 
测 到 的 序列 相似 性 ， 这 些 异 受 体 tRNA， 与 携带 同一 氨基 酸 的 同 工 tRNA 不 同 。 
顺序 比较 揭示 ， 许 多 异 受 体 tRNA 具有 很 高 的 序列 同 源 性 ， 尤 其 是 在 全 生命 tR- 
NA 系统 发 生 树 上 的 古 菌 域 。 来 自 嗜 热 菌 敏 丘 气 热 古 菌 (Aeropyrum pernix, 
Ape 一 一 见 图 15. 1 中 的 物种 缩写 ) 的 tRNAP™*-tRNA™ 对 相互 间 仅 在 4 个 碱 基 的 
位 置 上 有 所 不 同 。 无 论 是 在 细菌 的 Eco 或 真 核 的 Ecu 中 ， 同 样 一 对 tRNA 间 的 
区 别 都 要 更 大 一 些 (图 15.2)。 这 些 发 现 说 明 ，tRNA™-tRNA™ 为 劳 系 同 源 物 ， 
HARRERA HME. IE ZAR AU EDAD A ee BU, MARL 
远房 表亲 更 近 等 ， 这 两 个 tRNA 旁 系 同 源 物 同样 随 着 进化 的 过 程 渐 行 渐 远 ， 因 
此 ， 比 起 Ecujfl Eco, Ape 离开 生命 之 根 的 进化 显然 更 少 一 些 ” 。 

细胞 中 ， 氨 酰基 -tRNA 合成 酶 (aaRS) 需要 精确 识别 其 匹配 的 tRNA， 而 
仅 把 该 tRNA 与 其 氨基 酸 底 物 进行 合成 。 如 果 把 非 匹 配 tRNA 错 认 ， 一 个 错误 
的 氨基 酸 就 会 进 和 人 和 蛋白质。 这 种 识别 过 程 依赖 于 aaRS 对 匹配 tRNA 上 的 特异 核 
些 酸 残 基 上 的 鉴别 元 件 进 行 确认 ， 而 非 匹配 tRNA 上 是 不 具有 这 种 鉴别 元 件 的 。 
aaRS-tRNA 复合 体 的 晶体 结构 显示 ，aaRS 及 其 匹配 tRNA 在 这 些 特别 位 置 进行 
密切 接触 。 要 达到 精确 识别 ， 通 常 需要 多 于 三 个 残 基 作 为 鉴别 元 件 。 因 此 ， 
tRNAR 和 tRNA ， 自 从 它们 分 别 接受 Phe 和 Tyr， 成 为 旁 系 同 源 物 开始 ， 它 
们 之 间 一 开始 就 需要 维持 三 个 或 更 多 碱 基 的 差异 来 作为 用 以 区 分 的 鉴别 元 件 。 也 
就 是 说 ，Ape 的 了 NA 和 tRNA ， 仅 有 4 个 碱 基 不 同 ， 在 过 去 约 36 亿 年 内 它 
们 的 顺序 明显 地 只 经 历 了 极 少 的 变化 (图 15. 2) 。 在 蛋白 质 中 还 没有 发 现 这 样 极 
端 保守 的 序列 。 

在 养 椎 动物 的 进化 中 ， 已 知 的 最 早 养 椎 动物 是 一 种 无 里 鱼 。 现 在 它们 中 的 许 
多 都 已 经 灭绝 了 ， 但 有 些 如 七 鳃 鳗 和 盲 鳗 仍 存活 的 很 好 。 从 系统 发 生 的 观点 看 ， 
七 鲁 鳗 会 比 兔子 更 接近 古老 的 脊椎 动物 ， 但 这 并 不 是 说 七 鲁 鳗 是 比 兔子 更 古老 的 
生命 体 ， 实 际 上 它们 都 是 现代 动物 ， 而 它们 的 世系 都 能 够 追溯 到 起 源 于 约 5 亿 年 
前 寒 武 纪 末 期 的 脊椎 动物 共同 祖先 。 但 是 ， 由 于 七 鳃 鲤 世 系 居 留 在 其 先祖 栖息 地 
的 水 域 ， 它 们 的 进化 需求 相对 较 小 ， 解 剖 和 生理 方面 的 改变 较 小 。 相 反 ， 免 子 来 
到 了 陆地 ， 改 为 呼吸 空气 ， 并 开始 用 4 条 腿 奔 跑 。 很 自然 地 ， 兔 子 的 外 表 和 行为 
就 不 像 早期 的 无 里 动物 了 ， 因 此 ， 要 了 解 最 早 背 椎 动物 的 呼吸 机 制 和 大 脑 结构 
等 ， 七 鳃 鳗 是 比 兔子 更 理想 的 模型 。 同 样 ， 通 过 tRNA 序列 判断 ，Ape (太古 生 
物 ， 不 指 灵 长 类 ) 世系 无 论 怎样 都 比 Eco 和 Ecu 经 历 了 更 少 的 分 子 进化 。 因 此 ， 
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图 15.1 全 生命 tRNA 种 系 发 生 树 ， 以 热 标 度 表示 不 同 物种 的 Du 距离 1'*。 虚 线 显 示 接 近 
Tma 的 LBACA 由 Ape 的 近亲 形成 ， 点 虚线 表示 接近 Pfa 的 LECA 由 与 Fac 接近 的 古 菌 宿主 
和 类 似 Rpr 的 细菌 通过 胞 内 共生 形成 。 物 种 名 : RR (ARCHAEA), Ape 嗜 热 敏捷 气 热 
Bi (Aeropyrum pernix), Neq 骑 行 纳 古 菌 (Nanoarchaeum equitans) , Pae AEH (Py- 
robaculum aerophilum) , Sso Bilt fh (Sulfolobus solfataricus). Sto (Sulfolobus tokodaii ) ; 
TH: Afu (Archaeoglobus fulgidus), Fac 铁 原 体 (Ferroplasma acidarmanus), Hal 盐 
杆菌 NRC-1 (Halobacterium NRC-D ,. Mja 甲烷 球菌 (Methanococcus jannaschii), Mka Fi 
烷 火 菌 (Methanopyrus kandleri), Mac (Methanosarcina acetivorans), Mba BR PRA 
球菌 (Methanosarcina barkeri), Mma 马 氏 甲烷 八 合 球菌 (Methanosarcina mazei), Mth 
(Methanothermobacter thermautotrophicum ) . Neq 骑 行 纳 古 菌 (Nanoarchaeum equitans ) , 
Pab (Pyrococcus abyssi), Piu 激烈 火球 菌 (Pyrococcus furiosus), Pho (Pyrococcus horiko- 
shii), Tac 嗜 酸 热 原 体 (Thermoplasma acidophilum), Tvo (Thermoplasma volcanium) ; 
细菌 ;Aae 超 嗜 热 菌 (Aqui fex aeolicus), Tma 海 栖 热 袍 菌 (Thermotoga maritima). Dra 
耐 辐射 球菌 (Deinococcus radiodurans), Ctr 沙眼 衣原体 《Chlamydia trachomatis)、Bbu 博 
EIE (Borrelia burgdorferi), Tpa 梅毒 密 螺 旋 体 (Treponema pallidum), Blo XX 
歧 杆菌 (Bifidobacterium longum), Mtu 结核 分 枝 杆菌 (Mycobacterium tuberculosis). Sco 
KRKE # BB (Streptomyces coelicolor), Ana % FEY (Anabaena sp), Syn Hu 6803 
(Synechocystis 6803), Tel (Thermosynechococcus elongatus), Bsu 枯草 芽孢 杆菌 (Bacillus 
subtilis), Cac Pi BR) T BH (Clostridium acetobutylicum), Lla $LERFLEREA (Lactococcus 
lactis), Lin 无 害 李 斯 特 菌 (Listeria innocua), Mpn 肺炎 支原体 (Mycoplasma pneumoni- 
ae)、Spn 肺炎 链球 菌 (Streptococcus pneumoniae), Tte 腾冲 嗜 热 菌 〈Thermoaraerobacter 
tengcongensis),. Atu 根瘤 土壤 杆菌 (Agrobacterium tumefaciens), Cer 新 月 柄 杆菌 (Cau- 
lobacter crescentus), Rpr 普 氏 立 克 次 氏 体 (Rickettsia prowazekii), Nme 脑膜 炎 双 球菌 
(Neisseria meningitidis), Rso H# AE (Ralstonia solanacearum), Bap (Buchnera aphidi- 
cola), Eco KH fF 9 (Escherichia coli), Hin 流感 嗜 血 杆菌 (Haemophilus influenzae), 
Psa £f EU 3B (Pseudomonas aeruginosa). Sty GÆI 1E BE (Salmonella typhi), Veh 
ESL (Vibrio cholerae). Xca 野 油菜 黄 单 胞 菌 (Xanthomonas campestris), Xfa CXylet- 
la fastidios) , Cje 空肠 弯曲 杆菌 (Campylobacter jejuni), Hpy 山门 螺杆 菌 (Helicobacter 
pylori); UB: Ath 拟 南 芥 (Arabidopsis thaliana), Cel 秀丽 隐 杆 线虫 《Caenorhabditis el- 
egans), Dme R (Drosophila melanogaster), Ecu 家 免 脑 胞 内 原虫 (Encephalitozoon cu- 
niculi), Gth (Guillardia theta), Hsa i A (Homo sapiens), Pfa WHEE ME CPlasmodi- 
um falciparum), Sce 酿酒 酵母 (Saccharomyces cerevisiae). Spo ARH (Schizosac- 
charomyces bombe) (WH) 。 
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15.2.2 反 密 码 子 的 利用 


基因 组 序列 中 找到 的 所 有 tRNA 基因 总 体 ， 显 示 了 这 个 物种 采用 了 哪 一 些 
反 密 码 子 ， 这 种 物种 特异 性 的 反 密 码 子 利 用 ， 为 不 同 物种 中 如 何 实现 遗传 编码 提 
供 了 大 量 有 趣 的 信息 。 在 遗传 密码 中 ， 有 13 个 标准 4 密码 子 盒 ， 每 个 盒 中 的 4 
个 密码 子 要 么 分 配给 同一 个 氨基 酸 ， 如 统 氨 酸 的 GUN 盒 ， 要 么 平均 分 配给 两 个 
氨基 酸 ， 如 天 冬 酰胺 的 AAU-AAC 和 束 氨 酸 的 AAA-AAG。 在 多 数 细菌 和 真 核 
生物 中 ， 这 13 个 盒 是 通过 盒 内 4 种 反 密 码 子 的 不 同 组 合 读 取 的 (图 15.5)。 比 
如 ， 酵 母 〈Sce) 使 用 三 个 携带 3'G、 UR CH RT. iB UUN, CAN, 
AAN, GAN, AGN 和 GGN &; 三 个 携带 3 A、U 或 C 的 反 密 码 子 ， 来 读 取 
GUN, UCN 和 ACN &; 两 个 携带 3'G 或 U 的 反 密 码 子 读 取 CUN 盒 ， 两 个 携 
带 3'A 或 UU 的 反 密 码 子 读 取 CCN 和 GCN 盒 ， 两 个 携带 3'A 或 C 的 反 密 码 子 读 
取 CGN 盒 。 相 反 ， 没 有 古 菌 利用 多 于 两 种 不 同 的 反 密 码 子 组 合 。 整 个 结果 划 出 
了 明显 区 分 ， 一 方面 是 主要 为 反 密码 子 多 组 合 使 用 的 细菌 和 真 核 生 物 ， 另 一 方面 
是 主要 为 简单 的 、 单 组 合 使 用 的 古 菌 ”， 如 下 所 述 。 


M, | 
图 15.5 反 密 码 子 利 
Hal, Mac, Mba, Mma, Pab, Pfu 和 Pho) (WEH). 


细菌 ，34 个 非 寄生 物种 : 两 种 利用 5 个 或 更 多 组 合 ，7 种 利用 4 个 组 合 ，19 
种 利用 3 个 组 合 ，5 种 利用 2 个 组 合 ， 只 有 Tma 利用 单一 的 GNN+ UNN+ 
CNN 组 合 。 

真 核 生 物 ，7 个 非 寄生 物种 ，1 种 利用 5 个 组 合 ，1 种 利用 4 个 组 合 ，3 种 利 
用 3 个 组 合 ，2 种 利用 2 个 组 合 。 

古 菌 ，18 个 非 寄 生物 种 : 13 种 都 利用 单一 的 GNN+ UNN--CNN 三 反 密 码 子 
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组 合 。Mka 则 更 为 简单 ， 利 用 单一 的 GNN 十 UNN 两 种 反 密 码 子 组 合 ， 这 与 其 接 
Xr LUCA EWER. Mja, Mth 和 Two 同时 利用 这 两 类 组 合 。Fac 在 其 标准 盒 的 
12/13 都 仅仅 利用 GNN 十 UNN 十 CNN， 而 在 亮 氨 酸 盒 中 利用 ANN-+UNN-+CNN, 

进化 通常 由 简单 向 复杂 进行 ， 因 此 比 起 细菌 和 真 核 生 物 ， 较 简单 的 古 菌 反 密 
码 子 使 用 方式 表明 古 菌 更 为 原始 〈 表 15.1， 第 3 行 )。 另 外 ， 有 假设 基于 核糖 体 
形态 提议 ， 应 当 将 “Eocyte” 域 从 古 菌 域 分 割 出 来 2 。 但 是 ， 所 有 4 种 泉 古 菌 和 
多 数 广 古 菌 都 利用 单一 GNN 十 UNN 十 CNN 组 合 ， 有 力 地 证 明了 古 菌 域 的 划 
一 性 。 

虽然 古 菌 是 与 真 核 生物 及 细菌 种 系 独 立 发 生 的 ， 迄 今 为 止 ， 只 有 极 少 数 古 菌 
特征 被 发 现 是 其 他 两 个 域 的 生物 所 不 具备 的 ， 例 如 ， 古 菌 利用 醚 - 脂 ， 而 细菌 和 
真 核 生 物 利 用 酯 - 脂 ， 因 此 ， 对 反 密 码 子 的 简单 或 复杂 使 用 是 古 菌 与 细菌 - 真 核 生 
物 间 稀 有 的 基本 分 子 生物 特征 的 区 别 。 该 区 别 的 进化 意义 是 什么 呢 ?9 Knud Nier- 
haus 提出 了 一 个 可 能 的 答案 (个 人 交流 )， 这 可 能 与 核糖 体 延长 因子 LepA 相 
关 ， 这 个 因子 是 最 为 高 度 保守 的 蛋白 质 之 一 ， 存 在 于 所 有 细菌 和 几乎 所 有 真 核 生 
物 中 ， 但 在 古 菌 中 没有 。 它 能 够 令 翻 译 过 程 中 进行 回复 易 位 ， 防 止 核糖 体 停止 运 
作 ， 并 增强 核糖 体 对 离子 浓度 改变 的 耐 受 性 4 。 因 此 ， 细 菌 有 了 Lep A， 对 内 环 
境 的 改变 就 可 能 比 古 菌 更 能 适应 ， 而 具有 更 好 适应 多 种 生态 环境 的 能 力 。 为 了 应 
对 内 环境 的 改变 ， 密 码 子 - 反 密码 子 的 碱 基 配 对 强度 也 可 能 需要 适当 调整 ， 于 是 
有 了 细菌 和 真 核 生物 的 反 密 码 子 多 组 合 使 用 。 出 于 这 种 可 能 ， 由 上古 菌 域 中 形成 细 
菌 域 ， 可 能 是 有 如 Lep A 这 样 的 适应 性 进化 的 结果 ， 使 细菌 远 比 古 菌 更 易 进入 
包括 人 体 在 内 的 新 生态 环境 。 这 有 助 于 解释 细菌 为 什么 在 生态 环境 中 广泛 分 布 ， 
而 古 菌 相对 受 限制 于 极端 环境 ， 也 有 助 于 解释 为 什么 人 类 有 许多 细菌 引起 的 感 
染 ， 而 极 少 或 没有 由 古 菌 引 起 的 感染 。 


15.3 有 蛋白 质 


通过 化 石 ， 古 生物 学 研究 揭示 了 寒 武 纪 以 来 地 球 上 生命 体 的 恢弘 全 景 。 在 更 
Any 6 亿 年 前 ， 前 寒 武 纪 时 期 ， 艾 迪 卡 拉动 物 群 出 现在 澳大利亚 的 阿 德 莱 德 市 附 
近 ， 包 含 如 水 母 和 分 节 旺 虫 的 无 党 标本 。 更 为 古老 的 是 ， 能 够 用 显微镜 在 岩石 中 
发 现 微生物 化 石 的 独特 均一 性 印迹 ， 并 通过 蛋白 质 和 核酸 序列 追溯 分 子 进 化 过 
程 。 蛋 白质 如 细胞 色素 c、 组 蛋白 和 血红 素 为 生物 进化 提供 了 无 法 估量 的 信息 。 
但 是 ， 要 追溯 30 亿 年 以 前 的 LUCA， 和 蛋白 质 可 能 进化 得 太 远 ， 并 有 同 水 平 基因 
转移 〈HGT) 等 于 扰 带 来 的 问题 。 例 如 ， 在 细菌 域 的 RNA 聚合 酶 Al pg ESERI 
上 ， 产 液 菌 位 于 远离 分 枝 根部 的 位 置 ， 但 若 从 树 上 除去 两 种 类 菌 质 体 ， 则 产 液 菌 
就 会 接近 根部 。 同 样 ， 多 种 蛋白 质 的 结合 树 显示 ， 最 早 的 细菌 群 应 是 螺旋 体 或 
哮 热 菌 ， 这 只 取决 于 是 否 从 树 上 除去 某 些 物种 2 。 
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要 从 和 蛋白质 序列 中 提取 系统 发 生 信息 ， 有 两 种 方法 可 以 减少 伪 迹 。 通 过 成 对 
比较 可 以 估计 出 旁 系 同 源 蛋 白质 间 的 序列 差距 ， 而 并 不 需要 树 的 构建 。 另 外 ， 树 
的 构建 才能 够 赛 括 大 量 物种 ， 也 会 帮助 伪 迹 的 暴露 ， 这 将 在 以 下 部 分 说 明 。 


15.3.1 合成 酶 距离 


BLASTP 算法 可 以 用 来 估计 出 蛋白 质 之 间 的 遗传 距离 ”。 将 它 应 用 于 tRNA 
树 上 任意 基因 组 的 20 种 氨基 酸 tRNA 合成 酶 (aaRS) 的 190 对 ， 得 到 190 个 比 
特 (bit) 值 。 若 发 现 树 上 任意 一 个 基因 组 内 ， 两 个 aaRS 间 bit 值 大 于 60， 那 么 
就 可 以 拟定 这 两 个 aaRS 可 能 是 通过 基因 复制 形成 的 旁 系 同 源 物 。 以 这 个 标准 ， 
190 对 aaRS 中 有 10 对 可 能 是 旁 系 同 源 物 2? 。 

在 tRNA 树 上 的 基因 组 中 ，Mka 中 的 ValRS-IleRS 这 一 对 具有 最 高 bit 值 ， 
达到 506.5 CR 15. 2)， 毫 无 疑问 ， 是 旁 系 同 源 物 。 另 外 9 对 在 同一 个 基因 组 中 
的 bit 值 也 都 有 大 于 60 的 例子 ， 从 ThrRS-GlyRS 的 66. 2 一 路 往 上 。 最 高 的 bit 
值 并 不 总 是 在 同一 个 基因 组 中 出 现 ， 即 使 10 对 中 有 5 对 的 最 高 分 值 都 出 现在 
Mka 中 。 将 任 一 基因 组 的 这 10 个 bit 值 求 平均 值 ， 就 得 到 了 它 的 Qars 商 ， 可 以 
用 来 衡量 其 aaRS 旁 系 同 源 物 在 如 今 的 相似 度 。 图 15. 6 用 热 标 度 显 示 了 tRNA 
树 上 不 同 基因 组 的 Qars 。 三 个 最 高 值 分 别 为 Mka、Mth 和 Mija 的 138.5、119. 3 
和 115. 2， 远 远 超过 了 Bsu 的 88.2, Eco 的 60.4 和 人 类 (Hsa) 的 40.9， 显 示 
出 物种 间 存 在 明显 的 梯度 。 在 aaRS 基因 型 上 ， 由 于 Mka 具有 最 高 的 Qars 分 数 ， 
它 应 为 图 15. 6 树 上 进化 最 为 缓慢 的 物种 ( 表 15.1, 第 4 行 )， 正 如 图 15. 1 Bra 
的 tRNA 基因 型 树 中 ， 它 具有 最 低 的 Daw 值 ， 从 而 也 能 显示 其 进化 最 为 缓慢 。 但 
是 ， 有 些 其 他 物种 在 这 两 棵 树 上 表现 了 显著 区 别 。Mth 和 Mja 的 tRNA 基因 型 
进化 得 相当 快 ， 但 aaRS 基因 型 进化 缓慢 。 然 而 ， 泉 古 菌 的 tRNA 进化 缓慢 ， 但 
aaRS 进化 较 快 。 


表 15.2 BAB tRNA 合成 酶 的 可 能 旁 系 同 源 对 ” 


aaRS 对 最 大 比特 值 最 匹配 次 匹配 第 三 匹配 
ValRS-IleRS 506. 5 Mka Mth Mja 
ValRS-LeuRS 232.3 Tma Hal Mka 
LeuRs-IleRS 202. 6 Pab Pfu Pho 
MetRS-LeuRS 94.4 Tte Cac Bsu 
ThrRS-ProRs 91.7 Mka Pab Sco 
MetRS-ValRS 82.4 Cac Lla Tte 
TleRS-MetRS 75.1 Mka Lla Aae 
TrpRS-TyrRS 75.1 Mka Sso Sto 
SerRS-ProRS 67.4 Lla Spn Tte 
ThrRS-GlyRS 66. 2 Mka Pho Pfu 


SEH] (Qars) Mka 138. 5 Mth 119. 3 Mja 115. 2 


古 菌 域 


真 核 域 O 


138.5 37.3 
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15.7 ValRS-HeRS 的 一 致 极 简 树 古 茵 为 红色 ， 细 茵 为 黄色 ， 真 核 为 蓝 色 )”( 见 彩 插 )。 


15.3.3 ”欠缺 的 基因 


在 现今 的 生命 体系 中 ， 一 些 物种 中 的 2 期 氨基 酸 Gln. Asn 和 Cys 分 别 通过 
GInRS, AsnRS 和 CysRS 进 和 蛋白质， 但 在 另 一 些 物 种 中 则 分 别 利用 
Glu-tRNA,Asn-tRNA 和 O-BERE-Ser-tRNA 通过 翻译 前 (pretran) 合成 进入 。 
在 遗传 密码 进化 中 ，pretran 合成 的 利用 早 于 aaRS 的 利用 ( 见 14. 3 节 )。 因 此 ， 
不 用 GlnRS, AsnRS 或 CysRS， 而 用 pretran 合成 来 将 Gln. Asn 和 Cys 组 装 到 
蛋白质 上 是 更 原始 的 操作 方式 ， 因 而 没有 进化 离开 LUCA 多 远 的 物种 很 可 能 会 
人 欠缺 这 三 种 aaRS。 这 三 种 aaRS 都 不 存在 于 Mka 基因 组 中 ， 更 进一步 证 明了 
Mka 与 LUCA 的 近似 ( 表 15.1, 第 6—8 fF). 

细胞 色素 为 含有 原 血红 素 的 蛋白 质 ， 广 泛 参 与 线粒体 、 叶 绿 体 、 硫 酸 盐 还 原 
生物 ， 甚 至 属 厌 氧 产 甲烷 菌 的 甲烷 八 芭 球菌 (Methanosarcina) 中 的 电子 转移 ， 
因此 ， 细 胞 色素 基因 在 Mka, Mth, Mja, Pfu, Pab 和 Pho 基因 组 中 的 缺失 是 
令 人 惊异 的 ， 这 些 物种 在 tRNA 树 上 聚 在 一 起 。 由 于 Mka, Pfu, Pab 和 Pho 都 
具有 很 低 的 Daw 距离， 而 Mka, Mth 和 Mja 具有 最 高 的 Qas ti, DE A ik m pa 
色素 的 物种 被 确认 为 分 子 进 化 中 异常 保守 的 远古 六 菌 (ancient six), Ay Mka, 
Mth 和 Mja 利用 H: 和 CO. 合成 甲烷 ， 而 Pfu. Pab 和 Pho 则 代谢 产生 H: 和 
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CO:， 所 以 它们 的 细胞 色素 缺失 显然 并 不 起 因 于 共同 代谢 形式 ， 而 是 表明 它们 与 
缺乏 细胞 色素 的 LUCA 关系 很 近 ， 由 此 ，Mka 的 细胞 色素 缺失 写 下 了 表 15. 1 的 
第 9 FF 


15.3.4 原始 蛋白 


由 32 种 蛋白 质 建立 的 复合 系统 发 生 树 ， 表 现 了 和 蛋白 质 进 化 的 时 间 表 ， 指 出 
广 古 菌 - 泉 古 菌 的 分 离 是 最 古老 的 生物 界 事件 之 一 ，Mka 是 最 早 的 古 菌 分 枝 ， 而 
生物 甲烷 合成 出 现 于 3. 8 一 4. 1 Gya 之 前 ”( 表 15.1, 第 10~12 行 )。 

产 氧 光合 作用 带 来 的 大 气 氧气 积累 增强 了 很 多 生命 体 中 蛋白质 组 的 适应 调 
整 。 在 游离 的 活 生 命 体 中 ，Tma、Mka 和 Mth 的 后 氧 蛋 白质 组 适应 度 最 低 ， 也 
就 是 说 ，Mka 是 极为 保守 的 生命 体 ， 保 留 了 LUCA 的 厌 氧 特性 2 ， 而 重建 的 原 
始 蛋白 的 氨基 酸 组 成 也 说 明了 这 一 点 〈 表 15.1， 第 13 行 )2。 原 始 蛋白 重建 及 氨 
基 酸 密码 结构 的 结合 ， 亦 表明 LUCA 是 一 种 超 嗜 热 菌 ， 一 种 生活 在 海洋 深 处 的 
适 压 菌 ， 也 是 适 酸 菌 ， 与 今天 的 Mka 非常 类 似 *~”。 上 古 菌 和 细菌 亦 各 自 表现 出 
超 嗜 热 和 原始 性 的 关联 *。 同 时 ， 通 过 克隆 和 表达 得 到 的 古老 延长 因子 具 热 稳定 
性 ， 这 说 明 很 久 以 前 的 原始 生命 体 生活 在 高 温 当 中 ”%”。 这 些 发 现 都 揭示 了 Mka 
和 LUCA 的 共性 ， 给 出 表 15. 1 中 的 第 14—16 fT. 


15.4 代谢 作用 


生命 伊始 ， 大 量 的 电子 受 体 未 必 是 必需 的 ， 因 为 生命 可 以 在 一 个 小 而 适宜 的 
凡 育 器 中 发 展 ， 但 是 后 来 它们 应 该 是 必需 的 ， 否 则 LUCA 世系 难以 大 量 繁殖 ， 
这 令 LUCA 足以 击败 所 有 竞争 者 ， 成 为 未 来 所 有 生命 体 的 共同 祖先 。 早 期 地 球 
上 大 量 的 电子 受 体 为 CO: 及 较 少 的 硫酸 盐 *"”。 因 此 ， 类 似 Mka 这 样 的 甲烷 菌 
利用 CO; 作为 电子 受 体 进 行 电子 转移 ， 就 很 有 条 件 成 为 LUCA ( 表 15.1， 第 17 
行 )。 像 甲烷 菌 一 样 ， 利 用 CO, 作为 电子 受 体 ， 进 行 化 能 无 机 营养 生命 ， 更 可 以 
摆脱 对 有 机 能 量 底 物 的 依赖 ， 而 有 利于 大 规模 繁殖 〈 表 15.1, 第 18 行 )。Mka 
生活 的 热 液 口 是 LUCA 生长 的 适宜 环境 ， 这 是 因为 热 液 口 的 产 甲 烷 作 用 使 得 化 
能 无 机 自 养 成 为 可 能 ， 除 去 大 量 CO, 作为 电子 受 体 ， 还 增加 了 大 量 可 作为 电子 
供 体 的 H: 。 同 样 ， 热 液 口 的 高 温 会 迫使 生命 发 展 稳定 的 生化 能 力 ， 如 完美 的 遗 
传 密码 和 氨基 酸 字母 表 及 DNA 信息 机 制 CR 15. 1， 第 19 行 )。Mka 最 低 限 度 的 
代谢 调节 机 制 * 与 其 原始 性 也 是 协调 一 致 的 〈 表 15.1， 第 20 行 )。 


15.5 细菌 与 真 核 生物 的 始祖 
15.5.1 全 细菌 共同 祖先 
由 于 LUCA 是 一 种 古 菌 ， 所 以 它 同样 也 是 最 后 一 个 全 古 菌 共同 祖先 
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(LACA), 产生 古 菌 领域 .。 但是， 最 后 一 个 全 细菌 共同 祖先 (Last Bacterial 
Common Ancestor, LBACA) 及 最 后 一 个 全 真 核 共 同 祖 先 (Last Eukaryotic 
Common Ancestors, LECA) 仍 需要 确定 。 在 这 个 问题 上 tRNA 序列 同样 是 很 
有 用 的 。 因 为 所 有 的 细 茵 都 是 通过 LBACA 从 古 菌 演化 而 来 ， 所 以 与 LBACA f 
近 的 细菌 ， 其 tRNA 很 可 能 就 比 其 他 细菌 的 tRNA 保留 了 更 多 与 古 菌 的 相似 性 。 
为 了 研究 这 种 可 能 ， 我 们 将 图 15. 1 FRATA tRNA 与 所 有 细菌 tRNA 进行 了 
单独 比较 。 结 果 显 示 ， 在 多 于 1.2 M 个 古 菌 -细菌 tRNA 对 中 ， 有 6 个 高 似 《hi 
sim) 对 具有 高 的 序列 相似 性 ， 其 遗传 距离 均 小 于 0.15 GÀ 15.3), 3X 6 个 高 似 
对 包括 细菌 域 中 Tma 的 三 种 、Aae 的 两 种 ， 其 中 距离 最 小 的 两 对 均 来 自 Tma, 
在 古 菌 域 方面 ，6 个 高 似 对 中 Ape 占 了 三 个 ， 其 中 包括 两 个 距离 最 小 的 。 也 就 是 
说 ，LBACA 在 细菌 域 距 Tma Et, BB Aae 次 之 ， 而 它 的 古 菌 祖先 则 与 泉 古 菌 
Ape 最 近 (图 15.1) 。 这 同样 符合 tRNA 树 的 拓扑 结构 ， 它 显示 在 细菌 域 中 Aae 
和 Tma 是 两 个 最 底层 的 分 枝 ， 而 细菌 域 是 由 LUCA 的 泉 古 菌 一 侧 发 展 起 来 的 ， 
并 不 是 广 古 菌 一 侧 。 况 且 ，Tma 利用 单一 的 GNN+UNN+CNN 反 密 码 子 去 读 
取 其 全 部 标准 密码 子 盒 ， 这 和 Ape 及 绝 大 部 分 古 菌 CE 15. 5) 是 一 致 的 ， 有 力 
地 支持 了 它 与 LBACA 的 近似 。 相 反 ，Aae 有 8 ERR GNN 十 UNN 十 CNN、 
4 个 愈 利 用 GNN 十 UNN、1 个 盒 利用 ANN 十 CNN， 其 三 种 反 密码 子 组 合 方 式 属 
典型 的 细菌 ， 与 古 菌 特征 完全 不 同 。 
表 15.3 高 似 和 超 高 似 跨 领域 ERNA 对 * 


古 细胞 -细菌 对 HEE 

Ape (Ile) cau-Tma (Ile) cau 0. 104 
Ape (Ile) gau-Tma (Ile) cau 0. 104 
Mja (Asn) guu-Mtu (Lys) uuu 0. 120 
Ape (Thr) cgu-Aae (Thr) cgu 0. 122 
Afu (Ser) gga-Tma (Ser) gga 0. 139 
Sso (Thr) cgu-Aae (Thr) cgu 0. 139 
真 核 生物 - 古 细菌 对 间距 

Pfa (Phe) gaa-Fac (Phe) gaa 0. 088 
Pfa (Phe) gaa-Tac (Phe) gaa Q. 104 
Pfa (Phe) gaa-Tvo (Phe) gaa 0. 104 
Hsa (Phe) gaa-Fac (Phe) gaa 0. 137 
Pfa (Leu) uaa-Sto (Leu) caa 0. 139 


值得 一 提 的 是 ，Tma 是 厌 氧 的 而 Ace 是 好 氧 的 。 因 此 有 必要 检测 与 Ape 


: 210 + 生命 的 来 历 : 前 生物 进化 写 太 空 生物 学 


相关 的 厌 氧 及 微量 需 氧 物种 ， 以 及 与 Tma 相关 的 微量 需 氧 和 好 氧 物种 ， 看 看 它 
们 是 否 比 Ape Al Tma 更 接近 上古 菌 -细菌 中 间 物 种 。 


15.5.2 全 真 核 共 同 祖先 


将 所 有 真 核 tRNA SAD AAA tRNA 单独 比较 ,结果 显示 ， 在 多 于 
0. 98 M 的 真 核 -细菌 对 及 0. 58 M 的 真 核 - 古 菌 tRNA 对 中 ， 有 高 似 对 ， 还 有 遗 
传 距离 小 于 0. 10 的 超 高 似 对 。 检 测 到 的 8 个 超 高 似 真 核 - 细 菌 对 都 包括 植物 Ath 
ARR], EAMA Tel. Ana 和 Syn 作为 细菌 方 *。 因 为 蓝藻 细菌 与 叶绿体 
的 前 体 关 系 密切 ，Ath 和 蓝藻 细菌 间 的 高 相似 度 很 可 能 是 因为 来 源 于 叶绿体 基因 
组 的 蓝藻 tRNA 基因 迁移 到 了 植物 细胞 的 核 基 因 组 中 。 

检测 到 的 一 个 超 高 似 及 4 个 高 似 真 核 - 古 菌 对 ， 包 含 Phe 和 Leu 的 tRNA, 
在 真 核 域 主要 是 症 原 虫 〈(Pfa)， 在 古 菌 域 主要 是 热 原 体 属 的 Fac (2x), 
Tac (lx) 和 Tvo (1x) CX 15.3)。 唯 一 的 超 高 似 对 为 Pfa (Phe) gaa-Fac 
(Phe)gaa, 接 受 Phe 并 携 有 GAA 反 密 码 子 (图 15. 8) 。 这 显示 LECA 可 能 起 源 
于 一 种 与 铁 原 体 (erroplasma, Fac) 相关 的 古 菌 宿主 ,与 Rpr 及 可 能 还 有 其 他 
细菌 通过 胞 内 共生 作用 形成 。Fac 生活 在 富 合 金属 硫化 物 的 环境 中 * (图 
15. 1)。 这 种 说 法 有 以 下 证 据 支 持 。 


Ape(lle)cau SCCCA 
Tma(flejoau CCCA 
Ath(Asp)guc TAGTTCAATCOGTISAGAGCACCGCCCTGTCA TTCGAGCCCCGTCAGTCCOR 
TelAsp)guc GOGASTGTAGTTCAATCGGTIBAGAGCACCGCCCIGT [AGCCCCGTCAGTCCOG 
Pfa(Phe)gaa GCCGTGATAGCTCAGTTGGGAGAGCGHCAGACTGAAGATCT ATCCCOBGETCACGGCA 
Fac(Phe)gaa GCCGTGATAGCTCAGTTGGGAGAGCOBCAGACTGAAGAT GG! TTOEATCCÓ CACGGCA 


图 15.8 一 些 高 似 和 超 高 似 跨 区 域 tRNA 对 。 其 中 不 同 的 碱 基 配 对 用 阴影 标 出 : 。 


(1) 真 核 生物 中 ANN+UNN+CNN 的 反 密 码 子 组 合 最 为 普遍 ， 它 们 利用 
这 组 合 去 读 取 67%% 的 氨基 酸 家 族 密码 盒 。 相 反 ， 除 了 古 菌 Fac (图 15.5) 及 细 
菌 Lla” 中 的 CUN 盒 ， 任 何 古 菌 或 细菌 都 不 使 用 这 个 组 合 ， 也 就 是 说 ， 该 组 合 的 
使 用 是 通过 Fac 相关 寄主 的 胞 内 共生 作用 引入 真 核 生物 的 。 

(2) 热 原 体 缺 乏 细 胞 壁 ， 这 使 得 它 适 于 作为 寄主 吞 入 细菌 进行 胞 内 共生 *， 
而 铁 原 体 也 共有 这 种 良好 特性 。 

(3) 热 原 体 的 生化 特性 使 它 适 于 在 富 含 硫 化 物 的 环境 中 进行 胞 内 共生 ， 从 而 
作为 真 核 生物 的 古 菌 前 体 *”， 这 对 铁 原 体 同样 也 适用 。 

(4) 超级 树 的 种 系 发 生 信 号 剥离 分 析 方法 ， 亦 揭示 了 真 核 - 热 原 体 属 的 
KR". 
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(5) 热 原 体 为 嗜 热 菌 ， 其 最 佳 生长 温度 为 5 一 59C ， 而 铁 原 体 为 嗜 温 菌 ， 
其 最 佳 生长 温度 为 37C2%9 。 因 为 没有 嗜 热 的 真 核 生 物 ， 而 真 核 生物 非常 适宜 于 
在 37C 生 长 ， 并 且 许 多 世代 之 后 人 体 的 温度 也 是 37C ， 这 支持 嗜 温 铁 原 体 的 胞 
内 共生 ， 而 不 是 嗜 热 热 原 体 的 胞 内 共生 。 

有 很 多 证 据 表 明 ， 一 种 与 立 克 次 氏 体 (ORPD 类 似 的 -蛋白 细菌 通过 胞 内 共 
生 形 成 了 真 核 生物 线粒体 的 前 体 。Fac 成 为 真 核 生物 祖先 的 胞 内 共生 现象 与 立 克 
次 氏 体 成 为 线粒体 的 共生 现象 可 能 是 一 回 事 ， 但 是 也 不 排除 是 分 开 的 ， 参 与 共生 
的 细菌 也 可 能 相同 或 不 同和 4 。 

真 核 - 古 菌 的 Phe 受 体 (gaa) 和 Leu 受 体 〈uaa、caa) tRNA 具有 高 度 的 相 
似 性 ， 因 此 ， 通 过 原始 真 核 生物 及 铁 原 体 相关 物种 追踪 这 些 tRNA 序列 ， 将 能 
够 促进 对 这 些 生命 体系 统 发 生 过 程 的 理解 ， 并 进一步 确定 它们 与 LECA 的 关系 。 


15.6 LUCA 基因 组 


15.6.1 非 最 小 基因 组 


远古 六 菌 一 一 Mka、Mth、Mja、Pfu、Pab 和 Pho 的 基因 组 缺乏 细胞 色素 基 
因 ， 显 示 出 LUCA 也 同样 缺乏 这 些 基 因 。 同 样 地 ， 在 所 有 这 6 个 十 菌 基因 组 中 
都 存在 的 基因 也 可 以 为 LUCA 基因 组 定义 。 但 是 ，Mka-Mth-Mja 和 Pab-Pfu- 
Pho 这 两 组 具有 不 同 的 能 量 代谢 模式 ， 因 此 ， 这 两 组 共有 的 基因 中 就 不 会 包含 任 
意 一 方 特有 的 能 量 代谢 基因 。 若 没有 任何 能 量 代谢 基因 ，LUCA 就 不 可 能 存活 ， 
因此 LUCA 必须 具备 这 方面 的 基因 。 由 于 LUCA 最 类 似 于 超 嗜 热 的 甲烷 菌 ， 所 
以 Mka, Mth 和 Mja 共有 的 产 甲烷 基因 可 以 代表 LUCA 的 可 能 能 量 代谢 基因 
(附录 15.18, 

人 们 将 蛋白 质 家 族 进 行 了 直系 同 源 聚 类 (COGO? , AEA HY COG 加 
上 Mka, Mth 和 Mja 共有 的 产 甲烷 COG 使 LUCA COG 总 数 达 到 561 个 。 这 
561 个 COG 给 出 了 LUCA 蛋白 质 组 的 偏 低估 计 。 比 如 ，Mka 及 最 像 LUCA 的 
物种 包含 SelD (Mk1369) 和 SeLA (Mk0620) 基因 ， 用 来 为 Cys-tRNA 编码 的 
翻译 前 合成 ， 但 远古 六 菌 中 的 一 些 成 员 已 经 放弃 了 这 个 途径 。 因 此 这 两 个 COG 
就 不 包含 在 这 561 个 COG 中 。 同 时 , 在 tRNA 树 上 ，LUCA 定位 于 广 古 菌 和 足 
古 菌 之 间 。 由 于 远古 六 菌 都 是 原始 的 广 古 菌 ， 所 以 它们 共有 的 COG 可 能 包含 一 
些 原来 LUCA 没有 的 基因 ， 是 后 来 才 加 入 最 早 的 广 古 菌 后 代 中 的 。 考 虑 到 这 种 
本 能， 附录 15. 1 也 显示 了 较 小 的 一 套 424 个 COG, 不 单 是 远古 六 菌 所 共有 ， 同 
时 也 是 加 入 Ape 和 Pae 这 两 种 具有 最 低 Du。 距离 的 泉 古 菌 的 远古 八 菌 所 共有 。 这 
424 个 COG 定义 了 最 小 的 LUCA 蛋白 质 组 。 将 其 与 Mka 基因 组 里 ，39 个 结构 
RNA 基因 合并 产生 了 具有 463 个 基因 的 最 小 LUCA 基因 组 ， 这 远 远 小 于 包含 
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1731 个 基因 的 Mka HAH., Att, BAG LUCA 和 Mka 间 基 因 组 的 大 小 曾经 
历 了 极 大 发 展 ， 要 么 这 463 个 基因 实际 上 低估 了 LUCA 基因 组 ， 也 可 能 两 者 皆 
是 。 有 一 种 根据 祖先 状态 的 估计 ， 认 为 LUCA 基因 组 会 大 于 1000? , 3x 5j 463 
个 基因 的 最 小 估计 大 致 上 是 符合 的 。 

LUCA 到 底 是 一 种 原始 的 前 基因 组 合 (progenote) 还 是 具有 成 熟 基因 组 的 
生命 体 ， 这 是 进化 中 芸 而 未 决 的 关键 问题 之 一 。 模 型 工 一 克 给 出 了 能 满足 生命 
需要 的 最 小 蛋白 质 组 的 大 小 ， 包 含 150 一 340 个 蛋白 质 编码 基因 。 

I. “柔弱 ”生命 中 的 基因 COL 2.7 节 ): 150 个 基因 

Il. Carsonella ruddii 的 最 小 基因 组 至 ，182 个 基因 

M. 假设 的 最 小 细胞 中 的 基因 里，200 个 基因 

IV. 由 生殖 道 支原体 和 流感 嗜 血 杆 菌 基因 组 相 比 较 推 出 的 最 小 蛋白 质 组 # ; 
256 个 基因 

V. 通过 删除 确定 的 枯草 芽孢 杆菌 的 必需 基因 ”，271 个 基因 

VI. 细菌 的 核心 蛋白 质 基因 ”，340 个 基因 

LUCA 具有 424 COG 的 最 小 蛋白 质 组 远 远 超 过 了 工 一 克 给 出 的 数目 ， 因 
此 在 LUCA 基因 组 中 一 定 还 有 一 些 “ 非 最 小 ”基因 存在 。 例 如 ， 用 于 RNA 加 工 
和 修饰 的 A 组 COG， 用 于 染色 质 结构 和 动力 的 B 组， 用 于 细胞 周期 控制 、 细 胞 
分 裂 和 染色 体 分 离 的 也 组 ， 及 用 于 信号 转 导 机 制 的 荆 组， 它们 都 是 LUCA 最 小 
蛋白 质 组 的 一 部 分 (附录 15. 1) ， 都 基于 远古 六 菌 或 远古 八 菌 ， 但 它们 都 不 被 包 
括 在 工 一 克 的 任何 最 小 模型 中 。 因 此 LUCA 并 不 是 前 基因 组 合 或 最 小 细胞 。 作 
为 前 生物 阶段 的 最 后 一 个 生命 体 ， 亦 是 第 一 个 现代 生命 体 ，LUCA 显然 已 经 进 
化 超过 了 最 小 细胞 的 阶段 。 利 用 其 他 方法 进行 的 分 析 也 显示 ，LUCA 比 最 小 的 
EMERARA", 


15.6.2 DNA 的 出 现 


有 些 病毒 用 DNA 基因 组 ， 有 些 是 用 RNA 基因 组 ， 也 就 是 说 DNA 和 RNA 
都 是 合适 的 遗传 材料 。 不 过 所 有 的 细胞 基因 组 都 是 DNA. RR DNA 作为 遗传 
材料 比 RNA 具有 明显 优点 〈 见 9.3 节 )， 但 DNA 的 采用 需要 发 展 出 复杂 的 机 
制 。 最 小 的 424 个 COG 的 LUCA 蛋白 质 组 包含 24 个 工 组 COG 用 于 DNA 复 
制 、 重 组 和 修复 ，26 K 组 COG 用 于 转录 ， 及 B，D，F 和 R 组 等 其 他 DNA 相 
关 的 COG。 这 样 ， 多 于 10% 的 LUCA 最 小 蛋白 质 组 都 贡献 给 了 DNA 信息 机 制 。 
这 和 需要 一 个 持久 而 强 有 力 的 进化 推动 力 ， 才 能 发 展 出 这 么 多 新 的 COG， 足 以 使 
RNA 基因 转化 为 DNA 基因 。Forterre 提出 ， 这 种 转化 可 能 是 由 于 RNA 生命 体 
需要 应 对 RNA 病毒 的 攻击 而 转化 成 DNA 生命 体 ”*”， 但 这 种 病毒 防御 推动 力 并 
不 是 没有 问题 的 ， 
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QD 细胞 需要 经 历 许多 代 才 能 发 展 出 多 个 COG 的 DNA 机 制 ， 很 可 能 没有 
足够 的 时 间 来 完成 DNA 机 制 来 应 付 尾随 而 来 的 RNA 病毒 。 

(2) 就 算 在 许多 代 之 后 成 功 转化 为 DNA 生命 体 ， 又 怎样 能 够 阻止 RNA 病 
毒 自身 转化 为 DNA 并 继续 攻击 呢 ? 我 们 知道 HIV 这 样 的 RNA 病毒 灵活 多 变 ， 
是 最 危险 的 敌人 。 

综 上 所 述 ， 我 们 也 就 有 必要 考虑 除了 病毒 防御 之 外 的 其 他 动力 。 一 个 重要 的 
动力 可 能 是 对 超 高 温度 条 件 的 适应 。 正 如 图 15.9 所 示 ， 因 为 RNA 在 超 高 温度 
下 的 半衰期 太 短 ，RNA 基因 组 会 迅速 失去 生存 能 力 。 因 此 ， 生 命 体 要 由 较 冷 区 
域 侵 人 深海 热 液 口 ”， 能 否 成 功 适应 可 能 就 取决 于 DNA 基因 的 发 展 。 随 着 生命 
体 越 来 越 接近 热 液 口 ， 这 种 适应 是 一 个 渐进 的 过 程 ， 因 此 可 能 经 历 很 多 代 才 完 
成 ， 从 而 有 足够 时 间 发 展 出 所 需 的 多 个 COG DNA 机 制 。 引 导 DNA 出 现 的 这 种 
热 液 适应 机 制 可 能 对 LUCA 的 产生 起 了 关键 作用 。 
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1.8 DNA 
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图 15.9 RNA 和 DNA 在 100C，pH 7 的 热 降解 。 所 用 的 RNA 序列 为 gauucaaucugau- 
cucgaugaag， 相 应 的 DNA 序列 为 gattcaatctgatctcgatgaag。 


Log/% 完 整 NA 


15.7 火热 之 旅 
15.7.1 热 栖息 地 


根据 最 佳 生长 温度 ， 生 命 体 可 被 分 为 4 个 耐 热 等 级 ”， 嗜 冷 生 物 4C 、 嗜 温 
生物 39'C、 嗜 热 生物 60'C ， 以 及 超 嗜 热 生物 90C 或 更 高 。 第 一 个 细胞 也 会 在 这 
4 个 热 范围 之 一 形成 。 

自从 在 深海 热 液 口 发 现 了 生物 群落 ， 这 些 热 液 口 就 被 认为 是 生命 起 源 的 可 能 
地 点 8 。 在 超 高 温 起 源 Chyperthermophilic origin, HYO) 景象 中 ， 这 些 热 液 口 
释放 的 地 热能 可 以 为 前 生物 进化 提供 适宜 的 环境 。 热 液 口 处 含有 大 量 的 二 氧化 碳 
和 和 氢气 ， 在 热 液 温度 下 的 碳 固定 放 能 2 及 一 系列 有 机 物 的 前 生物 合成 〈( 见 1.3 
节 )， 可 为 HYO 自 养 起 源 提供 良好 条 件 。 但 是 ， 在 前 生物 进化 伊始 ， 高 温 有 严 
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重 的 缺点 ， 即 必要 分 子 的 热 稳 定性 ”'% 、 在 没有 复制 酶 稳定 下 较 短 RNA 或 RNA 
类 似 寡 聚 物 碱 基 配 对 的 热 熔 ， 以 及 缺乏 催化 剂 为 不 稳定 中 间 体 提供 热 保 护 的 
情况 。 

为 了 减少 高 温带 来 的 困难 ， 并 保留 热 液 口 生物 合成 的 优势 ， 有 人 提出 生命 可 
能 不 是 在 热 液 口 本 身 处 形成 ， 而 是 在 其 附近 约 90C 的 地 方形 成 “”。 这 种 高 温 起 
WR (thermophilic origin, THO) 景象 可 以 更 好 地 平衡 自 养 的 可 能 性 及 热 起 源 的 
危险 。 可 是 模板 DNA 与 一 段 长 20 个 碱 基 的 DNA 的 结合 ， 其 熔 解 温度 仅 为 
50C 。 因 此 ， 无 论 在 HYO 还 是 THO 条 件 下 ， 都 难以 在 模板 上 将 单 体 加 入 长 度 
小 于 20 碱 基 的 RNA 或 RNA 类 似 物 。 因 此 不 难 理解 ， 遗 传 密码 结构 ， 大 气 氨基 
酸 合成 及 陨石 氨基 酸 这 三 个 与 前 生物 氨基 酸 可 用 性 相关 的 证 据 ， 都 共同 证 明生 命 
的 异 养 起 源 ， 而 不 是 自 养 起 源 〈 见 1.4 节 )。 

在 这 种 情况 下 ， 第 一 个 活 细胞 可 能 是 中 温 起 源 (mesophilic origin, MEO) 
或 嗜 冷 起 源 (psychrophilic origin, PSO), PSO 更 利于 嗓 叭 合成 及 RNA ZX 
化 ， 但 在 PSO 条 件 下 所 有 化 学 反应 的 速率 都 要 低 于 MEO 条 件 。 不 过 这 两 种 情 
况 基本 都 符合 异 养 起 源 。Thomas Malthus 在 《人 口 论 》 中 早 就 指出 了 异 养 起 源 
的 困境 ， 对 前 卢 加 〈pre-Luca) 及 后 卢 加 《〈post-Luca) 生命 同样 适用 ， 即 包括 人 
类 在 内 的 所 有 物种 都 难以 无 休止 地 持续 高 速率 繁殖 ， 因 为 迟早 都 会 遇 上 缺乏 足够 
的 食物 的 问题 , “必然 ， 这 种 绝对 必要 的 普 适 自然 法 则 将 它们 限制 在 规定 的 范围 
内 …… 在 动物 和 植物 中 ， 它 的 效应 是 种 子 的 耗损 、 疾 病 和 天 折 ”'”。 前 卢 加 生 
命 和 现今 的 生命 一 样 ， 倾 向 于 分 布 到 新 的 生境 中 去 。 我 们 知道 ， 在 36 亿 年 前 
DNA- 蛋 白质 世界 初期 (图 14. 1) ， 最 先 由 遗传 密码 编码 的 氨基 酸 都 是 来 自 于 环 
境 中 的 1 期 氨基 酸 ( 见 1.4 节 )， 也 就 是 说 ， 在 那个 时 期 从 环境 中 仍 能 得 到 那些 
氨基 酸 。 但 是 ， 前 卢 加 生命 的 指数 增殖 迟 早 会 超过 环境 中 有 机 物 的 线性 积累 。 要 
解决 迫在眉睫 的 碳 固定 危机 ， 生 命 体 更 会 加 速 向 新 生境 的 散播 。 

长 期 解决 碳 固 定 危 机 的 方法 是 自 养 。 现 今 ， 通 过 碳 固 定 ， 生 命 世界 完全 依赖 
于 自 养 系统 ， 包 括 依 赖 光 的 光合 作用 和 较 少 见 的 依赖 氢 的 产 甲 烷 作 用 或 产 乙 酸 作 
用 。 前 卢 加 生命 有 必要 发 展 出 这 类 的 系统 。 


15.7.2 热 液 口 的 生命 


生命 体 做 的 每 一 件 事 都 有 很 强 的 生物 学 意义 ， 它 们 不 做 的 事 也 同样 有 意义 。 
古 落 擅 于 自 养 ， 可 以 进行 产 甲烷 作用 、 产 乙酸 作用 、 有 像 绿 硫 细 菌 中 的 逆 柠 檬 酸 
循环 ， 以 及 Calvin 循环 进行 碳 固定 。Calvin 循环 是 细菌 和 真 核 生 物 中 最 普遍 应 
用 的 自 养 途径 ， 利 用 Rubisco 酶 通过 羟基 两 酸 盐 或 羟基 酷 酸 盐 途 径 进行 。 
虽然 适 盐 古 菌 也 发 展 了 将 ATP 合成 与 光 激活 质子 泵 及 细菌 视 紫 红 质 偶 联 ”*”， 
但 是 在 过 去 的 30 亿 年 内 ， 古 菌 仍然 没有 发 展 出 成 熟 的 产 氧 或 不 产 氧 光 合作 用 。 


15 生命 之 根 。215 。 


细菌 利用 醚 脂 ， 而 古 菌 利用 醚 脂 。 在 光合 作用 中 ， 要 还 原 CO: ， 需 要 NADH 
(或 NADPH) 在 一 0,32V 的 还 原 ”。 这 种 负电 位 在 植物 中 由 光 系 统 产生 ， 在 紫 
细菌 中 则 由 反 转 电子 流产 生 。 如 果 能 确定 醚 脂 膜 是 否 有 困难 产生 这 个 水 平 的 负电 
位 ， 或 古 菌 有 什么 其 他 不 利于 光合 作用 的 特征 ， 那 会 是 非常 有 价值 的 。 

无 论 出 于 什么 原因 ， 古 菌 并 没有 发 展 出 基于 光合 作用 的 碳 固定 ， 而 且 在 白蚁 
后 肠 之 外 的 环境 中 ， 产 甲烷 作用 比 产 乙 酸 作用 有 竞争 力 。 因 此 ， 产 甲烷 作用 应 是 
类 似 古 菌 的 前 卢 加 生物 用 以 克服 面临 的 碳 固 定 危 机 的 最 优 出 路 。 这 些 生命 体 首先 
会 散播 到 热 液 口 附近 ， 以 吸取 那里 的 非 生物 合成 有 机 物 为 生 。 随 着 对 所 需 营 养 源 
的 竞争 越 来 越 激烈 ， 它 们 要 以 越 来 越 接近 热 液 口 来 胜出 。 在 这 个 过 程 中 它们 必须 
提高 自己 的 蛋白 质 耐 热 性 。 而 且 ， 随 着 它们 接近 热 液 口 ，DNA E RNA 更 好 的 
耐 热 性 成 为 决定 性 的 选择 优势 ， 具 有 DNA 基因 组 的 前 卢 加 生物 就 会 占据 热 液 
口 。 较 大 的 小 行星 体 对 早期 地 球 的 撞击 对 于 原始 生物 群 来 说 是 一 个 威胁 。 据 估 
计 ， 直 径 440km， 大 小 相当 于 Vesta 和 Pallas 的 抛射 物 的 撞击 ， 将 使 海洋 沸腾 或 
接近 沸腾 ”。 这 类 灾难 将 进一步 促进 DNA 基因 组 引导 的 向 热 液 口 的 迁移 。 在 热 
液 口 处 ， 具 有 DNA 基因 组 的 前 卢 加 生命 发 展 出 产 甲 烷 作 用 ， 在 足 量 的 CO; 和 
H; 中 旺盛 生长 ,产生 了 大 量 甲烷 ， 令 即使 在 微弱 太阳 时 期 的 古代 地 球 也 避免 了 
冰川 时 代 ”， 完 成 了 20 种 氨基 酸 的 全 生命 遗传 密码 ， 并 形成 了 类 似 甲烷 火 菌 的 
超 畏 热 古 菌 LUCA, 

一 个 长 期 困扰 人 们 的 问题 是 ， 一 个 单一 的 LUCA 世系 ， 是 如 何 将 它 的 遗传 
密码 赋予 所 有 生命 而 成 为 全 生命 遗传 密码 ， 在 这 个 过 程 中 淘汰 了 所 有 利用 其 他 遗 
传 密码 的 世系 *? 任何 时 候 ， 栖息 于 不 同 温度 带 的 生命 体 间 的 直接 竞争 都 很 有 
限 ， 那 么 一 种 使 用 最 终 的 通用 遗传 密码 的 超 嗜 热 菌 ， 怎 样 能 淘汰 所 有 使 用 不 同 遗 
传 密码 的 嗜 冷 生物 的 呢 ? 在 热 液 口 发 展 出 DNA 基因 组 的 LUCA 给 出 了 一 个 管 
案 。 当 LUCA 的 异 养 后 代 从 热 液 口 散播 到 较 冷 的 区 域 时 ， 它 们 携带 了 DNA 基因 
组 及 新 的 通用 遗传 密码 。 跨 界 遇 到 的 异 养 竞争 者 带 有 过 时 的 遗传 密码 及 容易 出 错 
的 RNA 基因 组 。 他 们 之 间 的 竞争 是 彻底 的 错 配 ，LUCA 的 后 代 轻 易 淘汰 所 有 异 
养 竞 争 者 。 正 如 罗马 帝国 横 跨 短 短 几 个 世纪 的 武力 征服 就 确立 了 拉丁 语 在 大 范围 
的 使 用 ， 现 今生 命 对 4 字母 的 DNA 及 20 字母 的 氨基 酸 语言 的 使 用 也 要 归功 于 
热 液 口 出 现 的 LUCA 的 强大 生化 力量 。 

现代 生命 的 三 阶段 跨 热 带 起 源 CHot-Cross Origin, HCO) 设想 : @ 前 卢 加 
生命 由 较 冷 区 域 进 入 热 液 口 ; 加 在 水 深 火热 的 热 液 口 产 生 超 嗜 热 产 甲 烷 的 
LUCA; @LUCA 的 异 养 后 代 再 次 返回 较 冷 区 域 ， 确 立 了 它们 在 地 球 所 有 生境 中 
的 无 他 地 位 ， 强 调 了 LUCA 起 源 与 热 适应 性 结合 的 重要 。HCO 描述 了 第 一 个 嗜 
冷 - 嗜 温 细 胞 怎样 走向 热 液 口 的 超 嗜 热 产 甲烷 LUCA; 为 RNA 基因 组 向 DNA 基 
因 组 的 转换 提供 了 强大 的 进化 动力 ; 并 且 解 释 了 全 生命 密码 及 其 他 标准 分 子 生物 
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不 同 生物 域 间 的 原始 联系 是 精确 的 。 利 用 这 种 方法 探测 古 菌 -细菌 及 真 核 - 古 菌 关 
系 ， 指 出 LBACA 最 接近 起 源 于 属 泉 古 菌 的 气 火 菌 附近 的 海 栖 热 袍 菌 ， 而 LECA 
则 源 于 铁 原 体 类 的 古 菌 与 立 克 次 氏 体 或 其 他 细菌 通过 胞 内 共生 作用 形成 。 
马尔 萨 斯 的 种 群 动力 学 严格 限制 了 没有 类 似 植物 支持 动物 的 受 自 养 支持 的 异 
养生 命 ， 因 此 ， 虽 然 早 期 微生物 是 异 养 主导 ， 自 养生 物 迟 早 会 出 现 。 由 于 类 似 古 
菌 的 前 卢 加 生命 没有 光合 作用 ， 产 甲烷 作用 的 产生 及 产 甲烷 LUCA 在 热 液 口 的 
出 现 就 十 分 自然 了 。 并 且 ， 正 如 跨 热带 起 源 说 景象 所 描述 的 那样 ， 由 最 早 的 嗜 
冷 - 嗜 温 生 命 到 超 嗜 热 LUCA 的 过 程 ， 以 及 之 后 LUCA 的 后 代 返 回 地 球 上 所 有 
热 生 态 位 ， 一 定 经 历 了 横 跨 温度 带 的 过 程 。 因 此 热 适 应 性 这 一 生化 性 质 就 成 为 
LUCA 阶段 原始 生命 的 基础 。 
太空 生物 学 探索 通过 太阳 系 内 外 的 行星 和 卫星 来 获得 信息 ， 地 球 上 的 前 生物 
进化 在 这 方面 将 是 一 个 很 有 价值 的 模型 。 由 于 地 球 生命 对 水 的 依赖 及 对 产 甲烷 
LUCA 的 确认 ， 水 和 甲烷 就 成 为 在 宇宙 中 任何 位 置 寻找 生命 的 关键 分 子 。 毫 无 
疑问 ， 前 生物 进化 和 太空 生物 学 将 在 未 来 更 好 地 互相 补充 完善 。 今 后 实在 有 太 多 
探索 在 等 待 明 天 的 前 生物 学 家 和 太空 生物 学 家 来 完成 。 
附录 15.1 LUCA 基因 组 含有 的 直系 同 源 聚 类 (COG)。 古 八 菌 中 含有 的 COG 用 加 粗 字体 
表示 ; 古 六 菌 中 含有 而 古 八 菌 中 缺乏 的 用 普通 字体 ; 斜体 表示 最 少 蛋 白质 组 I 一 VI 中 不 含 
有 ; 下 划 线 表示 Mka, Mth 与 Mja 共有 的 产 甲 烷 途 径 COG 
类 别 序号 ”直系 同 源 聚 类 
(1) Transla- 8 Glutamyl-tRNA synthetase 4A BARNA 合成 酶 


tion, fiboso- 9 Putative translation factor (SUAS) 假定 的 翻译 因子 (SUAS) 
mal structure . 、 . 、 Y 

à 12 Predicted GTPase, probable translation factor 预计 的 GTPase 可 能 是 翻译 因子 
and biogene- 
sis BRE. E 13 Alanyl-tRNA synthetase Pi Slt-tRINA 合成 酶 
糖 体 结构 和 16 Phenylalanyl-tRNA synthetase alpha subunit APPA BE-tRNA 合成 酶 a 亚 基 
生物 起 源 17 Aspartyl-tRNA synthetase 天 冬 氨 酰 -tRNA 合成 酶 

18 Arginyl-tRNA synthetase 精 氨 酰 -tRNA 合成 酶 

Translation initiation factor 1 (CeIF-1/SUI1) and related proteins 翻译 起 始 因 子 
1 (eIF-1/SUl1) 及 相关 蛋白 
24 Methionine aminopeptidase 蛋氨酸 氨基 肽 酶 


Dimethyladenosine transferase (rRNA methylation) — HH % Bg tb f£ $E PB 
GRNA 甲 基 化 作用 ) 


48 Ribosomal protein S12 核糖 体 蛋白 S12 
49 Ribosomal protein S7 核糖 体 和 蛋白 S7 
51 Ribosomal protein S10 核糖 体 蛋 白 S10 
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ZU 
类 别 序号 ”直系 同 源 聚 类 

S2 Ribosomal protein S2 核糖 体 和 蛋白 S2 

60 Isoleucyl tRNA synthetase #32 A REtRNA 合成 酶 

72 Phenylalanyl-tRNA synthetase beta subunit 莽 丙 氨 栈 -tRNA 合成 酶 8 亚 基 

80 Ribosomal protein L11 核糖 体 蛋 白 L11 

81 Ribosomal protein L1 核糖 体 蛋白 L1 

87 Ribosomal protein L3 核糖 体 蛋 白 L3 

88 Ribosomal protein L4 核糖 体 蛋 白 LA 

89 Ribosomal protein L23 核糖 体 蛋 白 L23 

90 Ribosomal protein L2 核糖 体 蛋 白 L2 

91 Ribosomal protein L22 核糖 体 和 蛋白 L22 

92 Ribosomal protein S3 核糖 体 蛋白 S3 

93 Ribosomal protein L14 核糖 体 和 蛋白 L14 

94 Ribosomal protein L5 核糖 体 蛋 白 L5 

96 Ribosomal protein S8 核糖 体 蛋 白 S8 

97 Ribosomal protein L6P/L9E 核糖 体 蛋 白 L6P/L9E 

98 Ribosomal protein S5 核糖 体 蛋 白 S5 

99 Ribosomal protein S13 核糖 体 蛋 白 S13 

100 Ribosomal protein S11 以 上 皆 类 似 核 精 体 蛋 白 S11 

101 Pseudouridylate synthase 假 尿 苷 酸 合成 酶 

102 Ribosomal protein L13 核糖 体 蛋 白 L13 

103 Ribosomal protein S9 核糖 体 蛋白 S9 

124 Histidyl-tRNA synthetase 组 氨 酰 -tRNA 合成 酶 

130  Pseudouridine synthase BREC ALAS 

143 = Methionyl tRNA synthetase 甲 硫 氨 栈 -tRNA 合成 酶 

162 Tyrosyl-RNA synthetase 酷 氨 酰 -tRNA 4 

172 Seryl tRNA synthetase 丝 氨 酰 -tRNA 合成 酶 

180 = Tryptophanyl-tRNA synthetase 色 氨 酰 -tRNA 合成 酶 

182 Predicted translation initiation factor 2B subunit, eIF-2B o/8/8 family 
预测 的 翻译 起 始 因 子 2B 亚 基 ，eIF-2B o/p/8 家 族 

184 Ribosomal protein S15P/S13E 核糖 体 蛋 白 S15P/S13E 

185 Ribosomal protein S19 核糖 体 蛋 白 S19 

186 Ribosomal protein S17 核糖 体 蛋 白 S17 

197 Ribosomal protein L16/L10E 核糖 体 和 蛋白 L16/LIOE 


类 别 序号 
198 
199 
200 


231 
244 
252 


255 
256 


343 


361 
423 
441 
442 
480 
495 
522 
525 
532 
621 


1093 


1258 
1325 
1358 
1369 
1383 
1384 
1471 
1491 
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续 表 


直系 同 源 聚 类 


Ribosomal protein L24 核糖 体 蛋 白 L24 

Ribosomal protein S14 核糖 体 和 蛋白 S14 

Ribosomal protein L15 核糖 体 蛋 白 L15 

Translation elongation factor P (EF-P) /translation initiation factor 5A 翻译 延 
KAS P (EFP) /翻译 起 始 因子 SA 

Ribosomal protein L10 核糖 体 和 蛋白 L10 

L-asparaginase/ archaeal Glu-tRNAGIn amidotransferase subunit D KA BEAR BS 
lh Mi Glu-tRNAGIn 氨基 转移 酶 D 亚 基 

Ribosomal protein L29 核糖 体 蛋 白 L29 

Ribosomal protein L18 核糖 体 和 蛋白 L18 

Queuine/archaeosine tRNA-ribosyltransferase Mf k/t IB 4¥ tRNA 核糖 基 转 
移 酶 

Translation initiation factor 1 (IF-1) 翻译 起 始 因子 1 (IF-1) 

Glycyl-tRNA synthetase (class ID 甘 氨 酰 -tRNA 合成 酶 (II 类 ) 
Threonyl-tRNA synthetase 苏 氨 酰基 -tRNA 合成 酶 

Prolyl-tRNA synthetase fij Et dE-tRNA 合成 酶 

Translation elongation factors (GTPases 翻译 延长 因子 (GTPase)) 
Leucyl-tRNA synthetase 亮 氨 酰 -tRNA 合成 酶 

Ribosomal protein S4 and related proteins 核糖 体 蛋白 S4 及 相关 蛋白 
Valyl+RNA synthetase 统 氨 酰基 -tRNA 合成 酶 

Translation initiation factor 2 (IF-2; GTPase) 翻译 起 始 因子 2 (IF-2; GTPase) 
2-Methylthioadenine synthetase 2- 甲 基 硫 腺 嗓 叭 合成 酶 

Translation initiation factor 2, alpha subunit (elF-2alpha) 翻译 起 始 因 子 2，w 
WE CeIF-20) 

Predicted pseudouridylate synthase 预测 的 假 尿 苷 酸 合成 酶 

Predicted exosome subunit 预测 的 外 来 体 亚 基 

Ribosomal protein HS6-type (S12/L30/L7a) 核糖 体 蛋 白 HS6 型 (S12/L30/L7a) 
RNase P/RNase MRP subunit POP5 RNase P/RNase MRP 亚 基 POPS 
Ribosomal protein S17E 核糖 体 蛋 白 S17E 

Lysyl-tRNA synthetase (class 1) 赖 氮 酰基 -tRNA 合成 酶 《I 类) 

Ribosomal protein SAE 核糖 体 蛋 白 ME 

Predicted RNA-binding protein 预测 的 RNA 结合 蛋白 
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续 表 
类 别 序号 ”直系 同 源 聚 类 

jg P implicated in ribosomal biogenesis Nop56p homolog 与 核糖 体 生物 合成 
的 Nop56p 同系 物 相 关 的 蛋白 

1499 NMD protein affecting ribosome stability and mRNA decay NMD 蛋白 影响 核糖 
体 稳定 性 和 mRNA 的 降解 

1500 Predicted exosome subunit 预测 的 外 来 体 亚 基 

1503 Peptide chain release factor 1 (eRF1) 多 肽 链 释 放 1 因子 (RFD) 

1514 ”2'-5' RNA ligase 2'-5' RNA 连接 酶 

1534 Predicted RNA-binding protein containing KH domain possibly ribosomal pro- 
tein 预测 的 RNA 结合 蛋白 ， 包 含 KH 结构 域 ， 可 能 包含 核糖 体 和 蛋白 

ggg Queuine tRNA-ribosyltransferases，contain PUA domain UK tRNA 核糖 基 转 
移 酶 ， 包 含 PUA 结构 域 

1552 Ribosomal protein L40E 核糖 体 和 蛋白 L40E 

1588 RNase P/RNase MRP subunit p29 RNase P/RNase MRP p29 Wat 

1601 Translation initiation factor 2, beta subunit (elF-2beta) /eIF-5 N-terminal do- 
main 翻译 起 始 因 子 2?，B 亚 基 CelF-28) elF-5 N 端 结构 域 

1603 RNase P/RNase MRP subunit p30 RNase P/RNase MRP p30 亚 基 

1631 Ribosomal protein L44E 核糖 体 蛋 白 LME 

1632 Ribosomal protein LISE 核糖 体 蛋 白 L15E 

1676 tRNA splicing endonuclease tRNA 剪接 内 切 酶 

1717 Ribosomal protein L32E RRNA A L32E 

1727 Ribosomal protein L18E 核糖 体 蛋 白 L18E 

1736  Diphthamide synthase subunit DPH2 白喉 酰胺 合成 酶 DPH2 亚 基 

1746 tRNA nucleotidyltransferase (CCA-adding enzyme) tRNA %& 1f M 35 ig 
(CCA 添加 本 

1798 Diphthamide biosynthesis methyltransferase 白喉 酰胺 生物 合成 甲 基 转移 酶 

1841 Ribosomal protein L30/L7E 核糖 体 蛋 白 L30/L7E 

1867 Dimethylguanosine tRNA methyltransferans ZH SH tRNA 甲 基 转 移 酶 

1889 Fibrillarin-like rRNA methylase 类 核 仁 纤维 蛋白 rRNA 甲 基 酶 

1890 Ribosomal protein S3AE 核糖 体 蛋白 S3AE 

1911 Ribosomal protein L30E 核糖 体 蛋 白 L30E 

1976 Translation initiation factor 6 (elF-6) 翻译 起 始 因子 6 (eIF-6) 

1997 Ribosomal protein L37AE/L43A 核糖 体 蛋 白 L37AE/L43A 

1998 Ribosomal protein S27AE 核糖 体 蛋 白 S27AE 
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类 别 


序号 
2004 
2007 


2016 


2023 
2051 
2053 


2058 


2075 
2092 
2097 
2125 
2126 
2139 
2147 
2157 
2163 
2167 
2174 
2238 
2260 
2263 


2511 


2519 


2888 


2890 


3277 


5256 


5257 


SUR 
直系 同 源 聚 类 
Ribosomal protein S24E BORA A S24E 
Ribosomal protein S8E HATA S8E 
Predicted RNA-binding protein (contains PUA domain) 预测 的 RNA 结合 蛋白 
(包含 PUA 结构 域 ) 
RNase P subunit RPR2 RNase P RPR2 亚 基 
Ribosomal protein S27E 核糖 体 蛋 白 S27E 
Ribosomal protein S28E/S33 核糖 体 蛋白 S28E/S33 
Ribosomal protein L12E/L44/L45/RPP1/RPP2 核糖 体 蛋 白 LI2E/LA4/LA5/ 
RPP1/RPP2 
Ribosomal protein L24E 核糖 体 蛋白 L24E 
Translation elongation factor EF-lbeta 翻译 延长 因子 EF-18 
Ribosomal protein L31E 核糖 体 蛋 白 L31E 
Ribosomal protein S6E (S10) 核糖 体 蛋白 S6E (S10) 
Ribosomal protein L37E 核糖 体 蛋 白 L37E 
Ribosoma! protein L21E 核糖 体 蛋 白 L21E 
Ribosomal protein L19E 核糖 体 蛋白 LIVE 
Ribosomal protein L20A (L18A) 核糖 体 蛋白 L20A. (L18A) 
Ribosomal protein LI4E/L6E/L27E 核糖 体 蛋 白 L14E/L6E/L27E 
Ribosomal protein L39E 核糖 体 蛋白 L39E 
Ribosomal protein L34E 核糖 体 和 蛋白 L34E 
Ribosomal protein S19E (S16A) 核糖 体 蛋 白 SI9E (S16A) 
Predicted Zn-ribbon RNA-binding protein 预测 的 锌 带 RNA 结合 蛋白 
Predicted RNA methylase 预测 的 RNA 甲 基 酶 


Archaeal Glu-tRNAGIn amidotransferase subunit E (contains GAD domain) 古 
细菌 Glu-tRNAGIn ARBRE wE (A GAD 结构 域 ) 


tRNA (l-methyladenosine) methyltransferase and related methyltransferases 


tRNA (- HERA) 甲 基 转 移 酶 及 相关 甲 基 转 移 酶 


Predicted Zn-ribbon RNA-binding protein with a function in translation 预测 的 
具有 翻译 功能 的 锌 带 RNA 结合 蛋白 
Methylase of polypeptide chain release factors 多 肽 链 释 放 因 子 甲 基 酶 


RNA-binding protein involved in rRNA processing 参与 rRNA 加 工 的 RNA 结 
合 蛋 白 


Translation elongation factor EF-lalpha (GTPase) 翻译 延长 因子 EF-le (GTPase) 


Translation initiation factor 2, gamma subunit (eIF-2gamma; GTPase) 翻译 起 
RAF 2, y WHE (elF-2y; GTPase) 
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类 别 序号 ”直系 同 源 聚 类 


(A) RNA pro- 4? 
cessing and modi- 
fication RNA 加 2136 
工 及 修饰 


RNA 3'-terminal phosphate cyclase RNA 3 " 端 磷 酸 环 化 酶 


Predicted exosome subunit/U3 small nucleolar ribonucleoprotein ( snoRNP) 
component, contains IMP4 domain 预测 的 外 来 体 亚 基 /U3 小 核 仁 核 蛋白 《sn- 
oRNP) 化 合 物 ， 含 IMP4 结构 域 


K) T ip- 
CK) Transcrip "m 
tion 转录 


86 


195 
202 


250 
640 


864 


1095 
1243 


1293 


1308 


1321 
1378 
1395 


1405 


1522 
1581 


1644 
1675 


1758 


DNA-directed RNA polymerase, beta subunit/140 kD subunit DNA 介 导 的 
RNA 聚合 酶 B 亚 基 /140KD 亚 基 

DNA-directed RNA polymerase, beta subunit/160 kD subunit DNA 4p 5E fj 
RNA RAM g 3r 3k/160kD 亚 基 

Transcription elongation factor 转录 延长 因子 

DNA-directed RNA polymerase, alpha subunit/40 kD subunit DNA 4r & ffj 
RNA RAM a 亚 基 /40kD 亚 基 

Transcription antiterminator 转录 抗 终止 因子 

Predicted transcriptional regulators 预测 的 转录 调节 器 

Predicted transcriptional regulators containing the CopG/ Arc/Met] DNA-bind- 
ing domain and a metal-binding domain 预测 的 转录 调节 器 ， 包 含 CopG/Arc/ 
Met ] DNA 结合 结构 域 及 一 个 金属 结合 域 

DNA-directed RNA polymerase, subunit E DNA 4r ES RNA RAH E WHE 
Histone acetyltransferase 组 蛋白 乙酰 转移 酶 

Predicted RNA-binding protein homologous to eukaryotic snRNP 预测 的 RNA 
结合 蛋白 ， 与 真 核 snRNP 为 同 源 物 


Transcription factor homologous to NACalpha-BTF3 与 NACo-BTF3 同 源 的 转 
RAT 


Mn-dependent transcriptional regulator 锰 依 赖 转录 调节 器 
Predicted transcriptional regulators 预测 的 转录 调节 器 
Predicted transcriptional regulator 预测 的 转录 调节 器 


Transcription initiation factor TFIIIB, Brfl subunit 转录 起 始 因子 TFIIB, 
Brfl 亚 基 


Transcriptional regulators 转录 调节 器 
Archaeal DNA-binding protein 古 细菌 DNA 结合 蛋白 


DNA-directed RNA polymerase, subunit N (RpoN/RPB1O) DNA 4r & fij 
RNA 聚合 酶 N 亚 基 (RpoN/RPBI0) 


Transcription initiation factor IIE, alpha subunit 转录 起 始 因子 IE, a WHE 


DNA-directed RNA polymerase, subunit K/omega DNA 介 导 的 RNA RAB, 
K/w WHE 
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续 表 
类 别 序号 ”直系 同 源 聚 类 
1761 DNA-directed RNA polymerase, subunit L DNA 介 导 的 RNA 聚合 酶 ，L 亚 基 
1813 Predicted transcription factor, homolog of eukaryotic MBF1 预测 的 转录 因子 ， 
与 真 核 MBF1 同 源 
1846 Transcriptional regulators 转录 调节 器 
1996 DNA-directed RNA polymerase, subunit RPC10 (contains C4-type Zn-finger) 
DNA 介 导 的 RNA RAM, RPC1O WHE C& C4 型 锌 指 ) 
2012 DNA directed RNA polymerase, subunit H, RpoH/RPB5 DNA 介 导 的 RNA 
RAW. HWE, RpoH/RPBS 
2093 DNA-directed RNA polymerase, subunit E’ DNA 介 导 的 RNA RARE, ETE 
01 TATA box binding protein (TBP), component of TFIID and TFIIB TATA 
盒 结合 蛋白 (TBP), TFID 及 TFIIB 的 化 合 物 
(L) Replica- 84 Mg-dependent DNase 镁 依赖 DNase 
tion, recom- J64 Ribonuclease HII 核糖 核酸 酶 HII 
bination and 177 Predicted Endolll-related endonuclease 预测 的 Endolll 4813 H HINS 
repair 复制 ， 
重组 及 修复 258 5'-3' exonuclease (including N-terminal domain of Poll) 5'-3' 核 酸 外 切 酶 ( 包 
48 Poll 结构 域 N 端 ) 
270 Site-specific DNA methylase 位 点 特异 性 DNA HR ERE 
350 Methylated DNA-protein cysteine methyltransferase 甲 基 化 DNA- 蛋 白 半 胱 氨 
酸 甲 基 转 移 酶 
358 DNA primase (bacterial type) DNA 引物 酶 (细菌 型 ) 
47 DNA polymerase elongation subunit (family B) DNA BA MEK WH (BR 
族 ) 
419 ATPase involved in DNA repair 参与 DNA 修复 的 ATPase 
420 DNA repair exonuclease DNA 修复 外 切 酶 
468 RecA/RadA recombinase RecA/RadA 重组 酶 
470 ATPase involved in DNA replication 参与 DNA 复制 的 ATPase 
"550 Topoisomerase LA 拓扑 异 构 酶 IA 
592 DNA polymerase sliding clamp subunit (PCNA homolog) DNA 3&-& BEHE 473% 
Wit (PCNA 同 源 物 ) 
608  Single-stranded DNA-specific exonuclease 单 链 DNA 特异 性 核酸 外 切 酶 
1041 Predicted DNA modification methylase 预测 的 DNA 修饰 甲 基 酶 
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续 表 
类 别 FS BARRA 
1107 Archaea-specific Recl-like exonuclease, contains Dnal-type Zn finger domain 古 
细菌 特异 性 类 Rec] 核酸 外 切 酶 ， 含 Dna] 型 锌 指 结构 域 
1111 ERCC4-like helicases 类 ERCCA 解 旋 酶 
12 Superfamily IDNA and RNA helicases and helicase subunits 超 家 族 IDNA 及 
RNA 解 旋 酶 及 解 旋 酶 亚 基 
1241 Predicted ATPase involved in replication control, Cdc46/Mcm family 预测 的 
ATPase， 参 与 复制 控制 ，Cdc46/Mcm 家 族 
TT Archaeal DNA polymerase II, small subunit/DNA polymerase delta, subunit B 
古 细菌 DNA 聚合 酶 I， 小 亚 基 /DNA RABE o, BE 
1389 DNA topoisomerase VI, subunit B DNA 拓扑 异 构 酶 VI，B 亚 基 
1423 ATP-dependent DNA ligase, homolog of eukaryotic ligase III ATP 依赖 DNA 
连接 酶 ， 与 真 核 连接 酶 II 同 源 
1467 Eukaryotic-type DNA primase, catalytic (small) subunit É f Ei DNA 引物 
酶 ， 催 化 CIO 亚 基 
1525 Micrococcal nuclease (thermonuclease) homologs 微 球 菌 核酸 酶 〈 热 核酸 酶 ) 
同 源 物 
1591 Holiday junction resolvase——archaeal type Holliday 交叉 解 离 酶 一 一 古 组 菌 型 
Single-stranded DNA-binding replication protein A (RPA), large (70kD) sub- 
1599 unit and related ss DNA-binding proteins H# DNA 结合 复制 蛋白 A (RPA), 
X COkD) 亚 基 及 相关 ssDNA 结合 蛋白 
1637 Predicted nuclease of the RecB family 预测 的 RecB 2c e Ez REB 
1697 DNA topoisomerase VI, subunit A DNA 拓扑 异 构 酶 VI, A 亚 基 
1793 ATP-dependent DNA ligase ATP 依赖 DNA 连接 酶 
1933 Archaeal DNA polymerase II, large subunit 古 细 菌 DNA BABE II, AWE 
1948 ERCC4-type nuclease ERCC4 型 核酸 酶 
2219  Eukaryotic-type DNA primase, large subunit 真 核 型 DNA 引物 酶 ， 大 亚 基 
(B) Chromatin Deacetylases, including yeast histone deacetylase and acetoin utilization protein 
structure and dy- 123 
f 去 乙酰 化 酶 ， 包 含 酵母 组 蛋白 去 乙酰 化 酶 和 乙 偶 姻 利用 和 蛋白 
namics 染色 质 结 
构 及 动力 学 2036 


Histones H3 and H4 组 蛋白 H3 和 H4 


15 ”生命 之 根 。 225 。 
续 表 
KH 序号 ”直系 同 源 聚 类 
(D) Cell cycle 37 Predicted ATPase of the PP-loop superfamily implicated in cell cycle control 预 
control, cell di- way PP 环 超 家 族 ATPase， 参 与 细胞 局 期 控制 
vision, chromo- 206 Cell division GTPase 细胞 分 裂 GTPase 
some partitio- 
ning 细胞 周期 455 ATPases involved in chromosome partitioning 与 染色 体 分 离 相 关 的 ATPase 
控制 ， 细胞 分 489 ATPases involved in chromosome partitioning 与 染色 体 分 离 相 关 的 ATPase 
裂 ， 染 色 体 分 离 ”1192 ATPases involved in chromosome partitioning 与 染色 体 分 离 相 关 的 ATPase 
1718 Serine/threonine protein kinase involved in cell cycle control 丝氨酸 / 苏 氨 酸 蛋 
白 激酶 ， 参 与 细胞 周期 控制 
(T) Signal 467 RecA-superfamily ATPases implicated in signal transduction RecA 超 家 族 AT- 
transduction Pase， 参 与 信号 转 导 
mechanisms 589 Universal stress protein UspA and related nucleotide-binding proteins 全 生命 弹 
信 号 转 导 性 蛋白 UspA 及 相关 核 苷 酸 连接 蛋白 
机 制 3642 Mn2+ -dependent serine/threonine protein kinase £f B3 FRM (BER / DARE 
白 激酶 
(M) Cell wall/ 438 Glycosyltransferase 糖 基 转 移 酶 
membrane/en- 449 Glucosamine 6-phosphate synthetase 6- 磷 酸 葡 糖 胺 合成 酶 
velope biogene- 45] Nucleoside-diphosphate-sugar epimerase — BERE EL TP 5325 [n] 834] IE 
sis 细胞 壁 / 膜 / 
封套 生物 合成 463 Glycosyltransferases involved in cell wall biogenesis 与 细胞 壁 生物 合成 相关 的 
糖 基 转 移 酶 
UDP-N-acetylmuramyl pentapeptide phosphotransferase/ UDP-N-acetylglucosamine- 
472 1-1phosphate transferase UDP-N- 乙 酰 胞 壁 酰 五 肽 磷酸 转移 酶 /UDP-N- 乙 醚 氨基 
葡萄 糖 -1 磷酸 转移 酶 
668 Small-conductance mechanosensitive channel 小 转 导 机 械 感 应 通道 
750 Predicted membrane-associated Zn-dependent proteases 预测 的 膜 相 关 锌 依赖 蛋白 酶 
794 Predicted sugar phosphate isomerase involved in capsule formation Tii] é) 5 3€ 
泡 形 成 相关 的 糖 磷酸 异 构 酶 
1208 Nucleoside-diphosphate-sugar pyrophosphorylase 二 磷酸 核 苷 糖 焦 磷 酸化 酶 
CU) Intracellular 201 Preprotein translocase subunit SecY 看 白质 前 体 转 位 酶 ，Y 亚 基 
trafficking, secre 341 Preprotein translocase subunit SecF 蛋白 质 前 体 转 位 酶 ，F dE 
tion and vesicular 342 Preprotein translocase subunit SecD 和 蛋白质 前 体 转 位 酶 ，D 亚 基 
transport 胞 内 运 541 Signal recognition particle GTPase 信和 号 识别 粒子 GTPase 
输 , SHB RE 557 Signal recognition particle GTPase 信和 号 识别 粒子 GTPase 
转运 681 Signal peptidase I f BB I 
1400 ^ Signal recognition particle 19kDa protein 信号 识别 粒子 19kDa BA 
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续 表 
类 别 序号 。 直系 同 源 案 类 
1989 Type II secretory pathway, prepilin signal peptidase Pul O IL 型 分 泌 途 径 ， 四 
型 信号 肽 酶 Pul O 
2064 Flp pilus assembly protein TadC Fip 菌 毛 装配 蛋白 TadC 
2443 ”Preprotein translocase subunit Sssl 蛋白质 前 体 转 位 酶 Sssl WHE 
4962 Flp pilus assembly protein, ATPase CpaF Flp 纤毛 装配 蛋白 ATPase CpaF 
(O) Posttrans- 68 Hydrogenase maturation factor 氢化 酶 成 熟 因子 
lational modifi- —71 Molecular chaperone (small heat shock protein) 分 子 伴 但 “〈 小 热 休 克 蛋 白 ) 
cation, protein 298 Hydrogenase maturation factor 氢化 酶 成 熟 因 子 
turnover, chap- 399 Hydrogenase maturation factor 氢化 酶 成 熟 因 子 
erones 翻译 后 修 330 Membrane protease subunits, stomatin/prohibitin homologs 细胞 膜 蛋 白 酶 亚 
Wi. RAAR 基 ， 省 化 丙胺 太 林 /抑制 素 辐 源 物 
转 ， 伴 侣 蛋白 396 ABC-type transport system involved in Fe-S cluster assembly, ATPase compo- 
nent ABC 型 转运 系统 参与 铁 - 硫 艇 的 装配 ，ATPase 化 合 物 
409 Hydrogenase maturation factor 氢化 酶 成 熟 因子 
459 Chaperonin GroEL (HSP60 family) 伴 个 蛋白 GroEL (HSP60 家 族 ) 
464 ATPases of the AAA 二 class AAA 十 类 的 ATPase 
492 Thioredoxin reductase 硫 氧 还 原 蛋 白 还 原 酶 
501 Zn-dependent protease with chaperone function 带 有 伴侣 功能 的 锌 依赖 蛋白 酶 
533 Metal-dependent proteases with possible chaperone activity 可 能 有 伴侣 活性 的 
金属 依赖 蛋白 酶 
555 ABC-type sulfate transport system, permease component ABC 型 硫酸 盐 转 运 系 
统 ， 透 性 酶 化 合 物 
602 Organic radical activating enzymes 有 机 基 激 活 酶 
638 20S proteasome, alpha and beta subunits 20S HA BMA, a 和 8 AE 
1047 FKBP-type peptidyl-prolyl cis-trans isomerases 2 FKBP WE E1 5j f dk f e BE 
反 异 构 酶 2 
1067 Predicted ATP-dependent protease 预测 的 ATP 依赖 蛋白 酶 
1180 Pyruvate-formate lyase-activating enzyme 丙酮 酸 甲酸 裂解 酶 激活 酶 
1222 ATP-dependent 26S proteasome regulatory subunit ATP 依赖 26S 和 蛋白酶 体 调 
节 亚 基 
1370 Prefoldin, molecular chaperone implicated in de novo protein folding, alpha 
subunit HHT, FAME, SSRARRHTB, a WHE 
1382 Prefoldin, chaperonin cofactor MHAR., £E[BHAE ETE BE ERLRE 
1730 Predicted prefoldin, molecular chaperone implicated in de novo protein folding 
预测 的 前 折 释 素 ， 分 子 伴 个 蛋白 参与 蛋白 质 重 新 折 乔 
7899 ”Deoxyhypusine synthase 脱氧 辅 蛋白 合 酶 
2518 Protein-L-isoaspartate carboxylmethyltransferase LEAF KL ABRARH 


Bi 


类 别 序号 
(C) Energy 39 
production and 45 


conversion 能 量 


产生 及 转化 


479 


543 
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SUR 
直系 同 源 聚 类 
Malate/lactate dehydrogenase 苹果 酸 盐 /乳酸 盐 脱 氧 酶 
Succinyl-CoA synthetase, beta subunit 3&3EBE-CoA 合成 酶 ，B 亚 基 
Succinyl-CoA synthetase, alpha subunit 琥珀 酰 -CoA 合成 酶 ，a 亚 基 


Anaerobic dehydrogenases, typically selenocysteine-containing R&A Swe, È 
其 是 含有 硒 代 半 胱 氨 酸 的 

Fe-S oxidoreductase 铁 - 硫 氧化 还 原 酶 

Glycerol dehydrogenase and related enzymes 甘油 脱毛 酶 及 相关 酶 
Isocitrate/isopropylmalate dehydrogenase 异 柠 榜 酸 盐 / 异 丙 基 苹果 酸 脱氧 酶 
Succinate dehydrogenase/fumarate reductase, Fe-S protein subunit 3&3HER dE Hi 


氢 酶 / 延 胡 索 酸 盐 还 原 酶 ， 铁 - 硫 蛋 白 亚 基 


2-Polyprenylphenol hydroxylase and related flavodoxin oxidoreductases 2- 聚 异 
EAE A A SOR A ERG 

FOFl-type ATP synthase, subunit c/Archaeal/vacuolar-type H*t-ATPase, 
subunit K FOF] 型 ATP 合成 酶 ，c 亚 基 /十 细菌 / 液 泡 型 H+-ATPase，K 亚 基 
Dehydrogenases (flavoproteins) WAN GRAD 

Formate hydrogenlyase subunit 4 甲酸 盐 脱 氢 酶 4 亚 基 

Pyruvate; ferredoxin oxidoreductase and related 2-oxoacid: ferredoxin oxi- 


doreductases, alpha subunit 丙酮 酸 盐 ， 铁 氧 还 蛋白 氧化 还 原 酶 及 相关 2- 酮 酸 : 
铁 氧 还 蛋白 氧化 还 原 酶 ，a 亚 基 


Ni, Fe-hydrogenase maturation factor 镍 - 铁 脱 氢 酶 成 熟 因子 
Flavodoxins 黄 素 氧 还 蛋白 

Fe-S oxidoreductases 铁 - 硫 氧 化 还 原 酶 

Nitroreductase 硝 基 还 原 酶 

NAD-dependent aldehyde dehydrogenases NAD {ki Z EE Hi Sl Bj 


Pyruvate: ferredoxin oxidoreductase and related 2-oxoacid: ferredoxin oxi- 
doreductases, beta subunit 丙酮 酸 盐 : 铁 氧 还 蛋白 氧化 还 原 酶 及 相关 2-A 
铁 氧 还 蛋白 氧化 还 原 酶 ，B 亚 基 

Pyruvate; ferredoxin oxidoreductase and related 2-oxoacid; ferredoxin oxi- 
doreductases, gamma subunit [A BERE Eb. 铁 氧 还 蛋白 氧化 还 原 酶 及 相关 2-38] 
HR. 铁 氧 还 蛋白 氧化 还 原 酶 ，y 亚 基 

Formylmethanofuran dehydrogenase subunit B FH t HH petk i A S ES B My dE 
Fe-S oxidoreductase 铁 - 硫 氧化 还 原 酶 

Coenzyme F420-reducing hydrogenase, beta subunit 辅酶 F420- 还 原 毛 化 酶 ，B 
亚 基 
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ps 序号 BARRERA 


1036 ^ Archaeal flavoproteins 古 细菌 黄 素 蛋 白 
Succinate dehydrogenase/ fumarate reductase, flavoprc ‘n subunit 琥珀 酸 盐 脱 
氢 酶 / 延 胡 索 酸 盐 还 原 酶 ， 黄 素 蛋 白 亚 基 


1142 FeSccluster-containing hydrogenase components 2 铁 - 硫 复 抑制 氢化 酶 化 合 物 2 
Pyruvate; ferredoxin oxidoreductase and related 2-oxoacid, ^ -doxin oxi- 

1144  doreductases, delta subunit AMME: 铁 氧化 还 原 蛋 白 氧 化 了 ” 如 及 相关 的 
2- 酮 酸 : 铁 氧化 还 原 蛋白 氧化 还 原 酶 ，8 亚 基 

1145 Ferredoxin 铁 氧 化 还 原 蛋白 

1146 . Ferredoxin 铁 氧 化 还 原 蛋 白 


Heterodisulfide reductase, subunit A and related polyferredoxins 异 二 硫化 物 不 


原 酶 A 亚 基 及 相关 多 聚 铁 氧 还 蛋白 

MinD superfamily P-loop ATPase containing an inserted ferredoxin domain 
MinD 超 家 族 P- 环 ATPase 包含 一 个 内 入 铁 氧化 还 原 蛋 白 结构 域 

115 Heterodisulfide reductase, subunit C 异 二 硫化 物 还 原 酶 C V dE 

1151 6Fe-6S prismane cluster-containing-protein 6 铁 -6 硫 棱 柱 烷 艇 含 蛋白 质 

CO dehydrogenase/acetyl-CoA synthase alpha subunit CO 脱氧 酶 /乙酰 基 -CoA 
合 酶 亚 基 

1153 Formylmethanofuran dehydrogenase subunit D FF BER ERK OR S D 亚 基 
Archaeal/vacuolar-type H+-ATPase subunit A 古 细 菌 / 析 稀 胶 粒 型 H+-AT- 
Pase A WH 

Archaeal/vacuolar-type H* -ATPase subunit B 古 细 菌 / 析 稀 胶 粒 型 H+-AT- 
Pase B Wat 


1229 . Formylmethanofuran dehydrogenase subunit A FH fit FF Acc n bi s EE A 亚 基 
Pyruvate/2-oxoglutarate dehydrogenase complex, dihydrolipoamide dehydro- 

1249 genase (E3) component and related enzymes 丙酮 酸 盐 /2- 酮 友 二 酸 脱 氧 酶 复合 

体 ， 二 氢 硫 辛 酰胺 脱氧 酶 CES) 化 合 物 以 及 相关 酶 

Archaeal/vacuolar-type H+-ATPase subunit 1 古 细 菌 / 析 稀 胶 粒 型 H+-AT- 


了 269 
Pase 亚 基 

1304 L-lactate dehydrogenase (FMN-dependent) and related alpha-hydroxy acid de- 
hydrogenases LARERE (FMIN- 依 赖 ) 以 及 相关 o FARE TER SG 

1390 Archaeal/vacuolar-type H* -ATPase subunit E 古 细菌 / 液 泡 型 H*+-ATPase E 
WH 

1394 Archaeal/vacuolar-type H+-ATPase subunit D 古 细 菌 / 液 泡 型 H*-ATPase D 


亚 基 
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类 别 


序号 


1941 


1951 


SUR 


直系 同 源 聚 类 

Archaeal/vacuolar-type H+-ATPase subunit F 古 细 菌 / 液 泡 型 H^-ATPase F 
亚 基 

CO dehydrogenase/acetyl-CoA synthase gamma subunit (corrinoid Fe-S pro- 


tein) CO 脱 氢 酶 /乙酰 -CoA Zr RALIS y 亚 基 〈 类 咕 啉 铁 - 硫 蛋白 ) 
Archaeal/vacuolar-type H* -ATPase subunit C 古 细菌 / 滚 泡 型 Ht -ATPase C 


亚 基 

Rubrerythrin 红 素 氧 还 蛋白 

CO dehydrogenase/acetyl-CoA synthase beta subunit CO 脱氧 酶 /乙酰 CoA 合 
成 酶 8 亚 基 Nm SE ED 

Fe-S oxidoreductase, related to NifB/MoaA family 铁 - 硫 氧 还 蛋白 ， 与 NifB/ 
MoaA 家 族 相 关 


Glycosyl transferases, related to UDP-glucuronosyltransferase 糖 基 转 移 酶 ， 与 
UDP 葡萄 糖 醋酸 转移 酶 相关 


CO dehydrogenase/acetyl-CoA synthase epsilon subunit CO 脱 氨 酶 /乙酰 -CoA 
合成 酶 。 亚 基 (类 咕 啉 铁 - 硫 蛋白 ) 


Tartrate dehydratase beta subunit/Fumarate hydratase class l, C-terminal do- 


main MARARA GE 3/1 26 SE SEE A C 端 结构 域 


Coenzyme F420-reducing hydrogenase, delta subunit 辅酶 F420 MERAN, è 
亚 基 


Coenzyme F420-dependent N (5), N (10) -methenyltetrahydromethanopterin 
dehydrogenase SES F420 依赖 N (5), N (10) - 甲 酰基 四 和 氨 甲 基 蝶 叭 脱 氨 酶 


Coenzyme F420-reducing hydrogenase, gamma subunit 辅酶 F420 还 原 脱 氢 酶 ， 
7Y 亚 基 


Tartrate dehydratase alpha subunit/Fumarate hydratase class I, N-terminal do- 


main MAREMA a T/K ERRAR AE N da 
Formylmethanofuran: tetrahydromethanopterin formyltransferase HB FH fpc uk 
mE. ECE EIRIG P ERE E AE 

Heterodisulfide reductase, subunit B 异 二 硫化 物 还 原 酶 B 亚 基 
Malate/L-lactate dehydrogenases 苹果 酸 盐 /L- 乳 酸 盐 脱 氢 酶 


CO dehydrogenase/acetyl-CoA synthase delta subunit (corrinoid Fe-S protein) 
CO 脱 氨 酶 /乙酰 -CoA 合成 酶 $ 亚 基 (类 咕 啉 铁 - 硫 蛋白 ) 

Coenzyme F420-dependent N5, N10-methylene tetrahydromethanopterin reduc- 
tase and related flavin-dependent oxidoreductases 辅酶 F420 (i N5, N10 W 
FP BE DU Sat EH EE RA I DECIR KE R A SE IR 
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S 
类 别 序号 。 直系 同 源 聚 类 
2218 Formylmethanoturan dehydrogenase subunit C EH iSt FR GEE mir oi SU C. 亚 基 
25 Dissimilatory sulfite reductase (desulfovirdin), alpha and beta subunits 异化 的 
MAREE CLR), opt 
271 Nitrogenase molybdenum-iron protein, alpha and beta chains 国 氮 酶 钼 - 铁 蛋 白 
“iit, a 和 8B 链 
3259 Coenzyme F420-reducing hydrogenase, alpha subunit 辅酶 F420- 还 原 脱 氢 酶 ， 
a 亚 基 
3260 Ni, Fe-hydrogenase III small subunit 镍 ， 铁 -脱氧 酶 ITI 小 亚 基 
3261 Ni, Fe-hydrogenase III large subunit 镍 ， 铁 -脱氧 酶 III 大 亚 基 
4074 H2-forming N5, N10-methylenetetrahydromethanopterin dehydrogenase 形成 
~ H2N5, NIO-NEHUMEVU p SESRERA f eG 
CG?) Carbohy- 57 Glyceraldehyde-3-phosphate dehydrogenase/erythrose-4-phosphate dehydrogen- 
drate transport ase 甘油 醛 -3- 磷 酸 盐 脱 氢 酶 /4- 磷 酸 赤 众 糖 脱 氢 酶 
and metabolism 6] Predicted sugar kinase 预测 的 糖 激酶 
me H2-forming N5, N10-methylenetetrahydromethanopterin dehydrogenase 形成 
lt °F HANS, NIOAETHEDURUS AER LAUR 
120 Ribose 5-phosphate isomerase 核酸 糖 5-gEBE Eb Fa 
126 | 3-Phosphoglycerate kinase 3- 磷 酸 甘 油 酸 盐 激 酶 
148 Enolase (ERE ag 
149 Triosephosphate isomerase WERE TAE ERATES 
235 Ribulose-5-phosphate 4-epimerase and related epimerases and aldolases 核 酮 糖 - 
5- 磷 酸 盐 4- 差 向 异 构 酶 ， 相 关 差 向 异 构 酶 以 及 醛 缩 酶 
269 3-Hexulose-6-phosphate synthase and related proteins 3-[3 BA #3-6-B4 & th & AE 
以 及 相关 和 蛋白质 
483 Archaeal fructose-1, 6-bisphosphatase and related enzymes of inositol mono- 
phosphatase family 古 细 菌 1，6- 二 磷酸 果糖 及 相关 单 磷酸 肌 醇 家 族 的 酶 
524 Sugar kinases, ribokinase family 糖 激酶 ， 核 糖 激 酶 家 族 
574 Phosphoenolpyruvate synthase/pyruvate phosphate dikinase 磷酸 烯 醇 丙 酮 酸 盐 
合 酶 /丙酮 酸 盐 磷酸 盐 
662 Mannose-6-phosphate isomerase 甘露 糖 -6- 磷 酸 盐 异 构 酶 
1082 Sugar phosphate isomerases/epimerases 糖 磷酸 盐 异 构 酶 / 差 向 异 构 酶 
1109 ”Phosphomannomutase 磷酸 甘露 糖 变 位 酶 
1363 Cellulase M and related proteins 纤维 素 酶 M 及 相关 蛋白 
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续 表 
类 别 序号 BARBRA 
1830 DhnA-type fructose-1, 6-bisphosphate aldolase and related enzymes DhnA 型 1， 
6- 二 磷酸 果糖 醛 缩 酶 及 相关 酶 
1980 Archaeal fructose 1, 6-bisphosphatase 古 细 菌 1，6- 二 磷酸 果糖 
2074 . 2-phosphoglycerate kinase 2- 磷 酸 甘 油 酸 激酶 
3635 Predicted phosphoglycerate mutase, AP superfamily 预测 的 磷酸 甘油 酸 变 位 
酶 ，AP 超 家 族 
3839 ABC-type sugar transport systems, ATPase components ABC HIFP Z AA., 
ATPase 化 合 物 
(E) Amino acid 2 Acetylglutamate semialdehyde dehydrogenase 乙酰 谷 氨 酸 半 醛 脱 氢 了 酶 
transport and 6 Xaa-Pro aminopeptidase Xaa-Pro 氨基 上 肽 酶 
metabolism $ Arginase/agmatinase/formimionoglutamate hydrolase, arginase family 精 氨 酸 
基 酸 转运 及 代谢 TOO ee eae ELAS AKER, WENER 
65 3-lsopropylmalate dehydratase large subunit 3-5} AIL RO eC EC At 
66 3-lsopropylmalate dehydratase small subunit 3- 异 丙 基 苹果 酸 脱氧 酶 小 亚 基 
75 Serine-pyruvate aminotransferase/archaeal aspartate aminotransferase 丝氨酸 - 
丙酮 酸 盐 氨 基 转 移 酶 / 古 细菌 天 冬 氨 酸 氨基 转移 酶 
76 Glutamate decarboxylase and related PLP-dependent proteins 4 ABR xb Ibi X6 Bg 
及 相关 PLP 依赖 蛋白 
78 Ornithine carbamoyltransferase 4 ARP AMEEN 
79 Histidinol-phosphate/aromatic aminotransferase and cobyric acid decarboxylase 
组 胺 醇 - 磷 酸 盐 / 芳 香 族 氨 基 转移 酶 及 钴 啉 胺 酸 脱羧 酶 
u Phosphoglycerate dehydrogenase and related dehydrogenases 磷酸 甘油 酸 脱 氢 酶 
RHA 
112 Glycine/serine hydroxymethyltransferase HARE FH ASS 8E Mg 
119 lsopropylmalate/homocitrate/citramalate synthases 异 两 基 苹 果 酸 /高 柠檬 酸 / 柠 
ERIRE 
136 ^ Aspartate-semialdehyde dehydrogenase 天 冬 氨 酸 - 半 醛 脱 氢 酶 
174 . Glutamine synthetase 谷 氨 酰胺 合成 酶 
289 Dihydrodipicolinate reductase — 58 EH SEAL E Be Y TEM 
329 Dihydrodipicolinate synthase/N-acetyIneuraminate lyase — 5& F 3& nl BE BY 
酶 /乙酰 神经 氨 酸 裂解 酶 
367 Asparagine synthase (glutamine-hydrolyzing) SRRAARBAH 〈 谷 氨 酸 -水 解 ) 
436 Aspartate/tyrosine/aromatic aminotransferase 天 冬 毛 酸 / 酪 氨 酸 /芳香 族 化 合 物 


转氨酶 
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E 
类 别 序号 FARK 
A40 Acetolactate synthase, small (regulatory) subunit 乙酰 乳酸 合 酶 ， 小 〈 调 节 ) 
亚 基 
460 Homoserine dehydrogenase 高 丝氨酸 脱 氨 酶 
498 Threonine synthase JAMRA B 
527 Aspartokinases 天 冬 氨 酸 激酶 
548 Acetylglutamate kinase 乙酰 谷 氮 酸 激酶 
560 ^ Phosphoserine phosphatase 磷酸 丝氨酸 磷酸 酶 
520 Methionine synthase II (cobalamin-independent) 蛋氨酸 合 酶 ID 〈 钴 维生素 - 自 
主 ) 
1387 Histidinol phosphatase and related hydrolases of the PHP family 组 氨 醇 磷酸 酶 
以 及 相关 PHP 家 族 水 解 酶 
1812 Archaeal S-adenosylmethionine synthetase 上 古 细菌 S MH TRARA RI 
4992  Ornithine/acetylornithine aminotransferase 鸟 氨 酸 /乙酰 鸟 氨 酸 转氨酶 
CF) Nucleotide — 5 Purine nucleoside phosphorylase RIS Ez tF BERE V RE 
transport and J5 —— Adenylosuccinate lyase BET BEdESERHERRUAR RE 
metabolism #4 Glutamine phosphoribosyl-pyrophosphate amidotransferase 谷 氨 酸 磷酸 核糖 - 焦 
苷 酸 转运 与 代谢 X 磷酸 盐 酰 胶 转 移 酶 
a Phosphoribosyl-carboxy-aminoimidazole mutase W BE 3 — X6 3 — 4 d wk mp ze 
[oi 
u Dihydroorotase and related cyclic amidohydrolases 二 氢 乳 清 酸 酶 以 及 相关 循环 
氨基 水 解 酶 
46 Phosphoribosylformyl glycinamidine synthase, synthetase domain 磷酸 核糖 甲 
BET AKAM. AREER 
47 Phosphoribosylformylglycinamidine synthase, glutamine amidotransferase do- 
main 磷酸 核糖 甲酸 基 甘 氨 胀 合 酶 ， 谷 氨 酸 酰胺 转移 酶 结构 域 
104 Adenylosuccinate synthase PREKRASAN 
105 = Nucleoside diphosphate kinase 核 背 二 磷酸 盐 激 酶 
125 Thymidylate kinase 胸 苷 酸 激酶 
127 Xanthosine triphosphate pyrophosphatase 三 磷酸 黄 味 叭 核 苷 焦 磷 酸 酶 
150 Phosphoribosylaminoimidazole synthetase 磷酸 核糖 氨基 咪唑 合成 酶 
151 Phosphoribosylamine-glycine ligase 磷酸 核糖 胺 -甘氨酸 连接 酶 
152 Phosphoribosyl-aminoimidazole-succinocarboxamide synthase Beit IAM- AHK 
(a — 9 RIA Ta 
167  Dihydroorotate dehydrogenase AFL BRA 
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续 表 
类 别 序号 ”直系 同 源 聚 类 
284 Orotidine-5'-phosphate decarboxylase 5'- 磷 酸 乳 清音 脱羧 酶 
402 Cytosine deaminase and related metal-dependent hydrolases 胞 喀 啶 脱 氨 酶 及 相 
关 人 金属 依赖 水 解 酶 
467  Orotate phosphoribosyltransferase 到 清 酸 盐 磷 酸 核糖 转移 酶 
462 Phosphoribosylpyrophosphate synthetase 磷酸 核糖 焦 磷 酸 盐 合 成 酶 
503 Adenine/guanine phosphoribosyltransferases and related PRPP-binding proteins 
BRIS / SS PB Be BR MK PRPP 结合 蛋白 
504 CTP synthase CTP 合成 酶 
516 IMP dehydrogenase/GMP reductase IMP fit St ES /GMP 还 原 酶 
318 GMP synthase——Glutamine amidotransferase domain GMP 合成 酶 一 一 谷 氮 
酰胺 氨基 转移 酶 结构 域 
519 GMP synthase, PP-ATPase domain/subunit GMP 4 A&B. PP-ATPase 结构 
域 / 亚 基 
S28 Uridylate kinase 尿 甘酸 激 酶 
540 Aspartate carbamoyltransferase, catalytic chain 天 冬 氨 酸 甲 氨 栈 转移 酶 催化 链 
717 . Deoxycytidine deaminase Jib, SC c Ue fà St 
1051 ADP-ribose pyrophosphatase 核糖 -ADP 焦 磷 酸 酶 
1102  Cytidylate kinase 胞 苷 酸 激酶 
1328 Oxygen-sensitive ribonucleoside-triphosphate reductase 氧 敏感 性 三 磷酸 核糖 核 
TRIS 
1437 Adenylate cyclase, class 2 (thermophilic) 2 XR ËR CEHO 
1618 Predicted nucleotide kinase 预测 的 核 苷 酸 激酶 
1781 Aspartate carbamoyltransferase, regulatory subunit 天 冬 氨 酸 甲 氨 酰 转移 酶 调 
节 亚 基 
1828 Phosphoribosyl-formylglycinamidine synthase, PurS component 磷酸 核糖 - 甲 酰 
HARARE. PurS 化 合 物 
1936 Predicted nucleotide kinase (related to CMP and AMP kinases) 预测 的 核 苷 栈 
激酶 〈 与 CMP 及 AMP 激酶 相关 ) 
2019 Archaeal adenylate kinase ri Zl vs REY BH 
CH) Coenzyme B 3-Polyprenyl-4-hydroxybenzoate decarboxylase and related decarboxylases 3-38 
transport and SEX — Het 4 SE US i RD HS HB B 
metabolism #9 142  Geranylgeranyl pyrophosphate synthase 香 叶 酰 香 叶 酸 焦 磷酸 盐 合 成 酶 
酶 转运 及 代谢 157 Nicotinate-nucleotide pyrophosphorylase 烟 酸 盐 - 核 华 酸 焦 磷酸 化 酶 
163 3-Polyprenyl-4-hydroxybenzoate decarboxylase 3-38 5j X — 448-495 2 BEE 
TREE 
171 NAD synthase NAD 合成 酶 
214 Pyridoxine biosynthesis enzyme 吡 哆 醇 生物 合成 酶 


+ 234 。 生命 的 来 历 ， 前 生物 进化 与 太空 生物 学 
续 表 
类 别 序号 ”直系 同 源 聚 类 

237 Dephospho-CoA kinase 脱 磷酸 辅酶 A 激酶 

294 ”Dihydropteroate synthase and related enzymes 二 氢 时 酸 合成 酶 及 相关 酶 

301 Thiamine biosynthesis ATP pyrophosphatase 硫 胺 素 生 物 合成 ATP 焦 磷 酸 酶 

303 Molybdopterin biosynthesis enzyme WMA WA RE 

311 Predicted glutamine amidotransferase involved in pyridoxine biosynthesis 预测 的 
谷 氨 酰 胺 氨基 转移 酶 参与 维生素 Be 生物 合成 

315 = Molybdenum cofactor biosynthesis enzyme 钼 辅 因子 生物 合成 酶 

351 Hydroxymethylpyrimidine/phosphomethylpyrimidine kinase #5 F 3: mk E/P F 
基 喀 啶 激酶 

368 Cobalamin-5-phosphate synthase 5- 磷 酸 - 钴 胺 素 合 成 酶 

379 Quinolinate synthase EWM A i Rig 

382 4-Hydroxybenzoate polyprenyltransferase and related prenyltransferases 4-}43£ 
MIRA eR SERE 

452 Phosphopantothenoylcysteine synthetase/decarboxylase Eg BOE RABS & 
酶 /脱羧 酶 

499 S-adenosylhomocysteine hydrolase RP BEMAN 

521 Molybdopterin biosynthesis enzymes W 4ER EH ARE 

611 Thiamine monophosphate kinase 硫 胺 素 单 磷酸 盐 激 酶 

720 6-Pyruvoyl-tetrahydropterin synthase 6- 丙 酮 酰 四 和 氨 蝶 叭 合成 酶 

746 Molybdopterin-guanine dinucleotide biosynthesis protein A 348 — 5, EHZ 
核 车 酸 生物 合成 蛋白 A 

1270 | Cobalamin biosynthesis protein CobD/CbiB 钴 维生素 生物 合成 蛋白 CobD/CbiB 

1339 Transcriptional regulator of a riboflavin/FAD biosynthetic operon 核 黄 素 /FAD 
生物 合成 操纵 子 的 转录 调节 器 

1635 Flavoprotein involved in thiazole biosynthesis 黄 素 和 蛋白 参与 蚂 唑 生物 合成 

1763 Molybdopterin-guanine dinucleotide biosynthesis protein X fH Il A ILI eK 
昔 酸 生物 合成 蛋白 A 

1767 ~~ Triphosphoribosyl-dephospho-CoA synthetase 三 磷酸 核糖 脱 磷酸 CoA 激酶 

2038 | NaMN; DMB Phosphoribosyltransferase NaMN: DMB 磷酸 核糖 转移 酶 

2266 GTP: adenosylcobinamide-phosphate guanylyltransferase GTP: AEH 45 wks 
酰胺 磷酸 乌 背 酰基 转移 酶 

2896 Molybdenum cofactor biosynthesis enzyme 钼 辅 因子 生物 合成 酶 
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Sk 
类 别 序号 直系 同 源 聚 类 
(D Lipid trans- 20 Undecaprenyl pyrophosphate synthase 十 一 碳 二 烯 焦 磷酸 合成 酶 
port and metab- J70 Dolichol kinase 长 醇 激 酶 
. u = 
olism 脂 类 转运 183 Acetyl-CoA acetyltransferase 乙酰 -CoA 乙酰 转移 酶 
和 代谢 作用 
875 CDP-diglyceride synthetase CDP-H 3th — B84 HB 
615 Cytidylyltransferase 胞 荫 酰 转移 酶 
671 Membrane-associated phospholipid phosphatase 膜 结合 磷脂 磷酸 酶 
1257 . Hydroxymethylglutaryl-CoA reductase 羟 甲 基 戊 二 酸 -CoA 还 原 酶 
1267 Phosphatidylglycerophosphatase A and related proteins 磷脂 酰 甘油 磷酸 酶 A 及 
相关 蛋白 
1577 Mevalonate kinase FSR Ee tt 
3425  3-Hydroxy-3-methylglutaryl CoA synthase 3-74 4-3-F ot, — Be CoA 合成 酶 
(P) Inorganic 168 Trk-type K* transport systems, membrane components Trk 型 钾 离 子 转运 系 
ion transport 统 ， 膜 化 合 物 
and metabolism 306 Phosphate/sulphate permeases WERE Eb /SLRE ELIE PERE 
无 机 离子 转运 和 370 Fe?* transpot system protein B 铁 离子 转运 系统 蛋白 也 
代谢 477 Permeases of the major facilitator superfamily 易 化 扩散 载体 超 家 族 透 性 酶 
530 Ca?* /Na 十 antiporter 钙 离 子 / 钠 离 子 反 向 转运 体 
569 Kt transport systems, NAD-binding component 钾 离 子 转运 系统 ，NAD 结合 
化 合 物 
619 ABC-type cobalt transport system, permease component CbiQ and related 
transporters ABC 型 销 转 运 系 统 ， 透 性 酶 化 合 物 CbiQ 及 相关 转运 体 
704 Phosphate uptake regulator 磷酸 摄 人 调节 器 
725 ABC-type molybdate transport system periplasmic component ABC 型 钼 酸 盐 转 
运 系 统 ， 周 质 化 合 物 
un ABC-type cobalt transport system, ATPase component ABC 型 销 转运 系统 ， 
ATPase 化 合 物 
1226 3-Hydroxy-3-methylglutaryl CoA synthase 3-2 4-3-P dt; — Ht CoA 合成 酶 
1918 Fet transport system protein A 铁 离 子 转运 系统 蛋白 质 A 
(Q) Seconda- D. . 
bol 2-Keto-4-pentenoate  hydratase/2-oxohepta-3-ene-l, 7-dioic acid hydratase 
ti 1t 
M n ”179 catechol pathway) 2-88-4-JR S BERICK O B/2-48. 1 BEH-3-S-1, T-AM 
losynthesis, 
AM OLR) 
transport and 
catabolism 二 
级 代谢 生物 
合成 ,转运 500 。 SAM-dependent methyltransferases SAM 依赖 甲 基 转移 酶 
Fa 3 Te 


及 分 解 作用 
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续 表 
类 别 序号 。 PRESS 
(R) General ”73 EMAP domain EMAP 结构 域 
function pre- Predicted Zn-dependent proteases and their inactivated homologs 预测 的 锌 依赖 
diction only ”蛋白 酶 及 其 非 激活 同 源 物 
一 般 功 能 ， Zn finger protein HypA/HybF (possibly regulating hydrogenase expression) £t 
DOS BUR 97 并 蛋白 HypA/HybF (可 能 调节 氧化 酶 表达 ) 
433 Predicted ATPase 预测 的 ATPase 
446 Uncharacterized NAD (FAD) -dependent dehydrogenases 非典 型 NAD 
(FAD) 依赖 脱氧 酶 
456 Acetyltransferases 乙酰 转移 酶 
491 Zn-dependent hydrolases, including glyoxylases £EJE GLK AERE. GLIZ 
BERE 
517 FOG; CBS domain FOG: CBS 结构 域 
535 Predicted Fe-S oxidoreductases 预测 的 FeS 氧化 还 原 酶 
603 Predicted PP-loop superfamily ATPase 预测 的 PP 环 超 家 族 
622 Predicted phosphoesterase 预测 的 磷酸 酯 酶 
ggg Crbonie anhydrases/acetyltransferases, isoleucine patch superiamily 碳酸 本 
酶 /乙酰 转移 酶 ， 异 亮 氨 酸 修补 超 家 族 
714 MoxR-like ATPases 类 MoxR ATPase 
1011 Predicted hydrolase (HAD superfamily) 预测 的 水 解 酶 CHAD 超 家 族 ) 
1019 Predicted nucleotidyltransferase HUM (HBT RBM 
1078 HD superfamily phosphohydrolases HD 超 家 族 磷酸 水 解 酶 
1084 Predicted GTPase 预测 的 GTPase 
1094 Predicted RNA-binding protein (contains KH domains) 预测 的 RNA 结合 蛋白 
(包含 KH 结构 域 ) 
1100 GTPase SARI and related small G proteins GTPase SAR] 及 小 G 2E EJ 
1163 Predicted GTPase 预测 的 GTPase 
1201 Lhrlike helicases 类 Lhr 解 旋 酶 
1204 Superfamily II helicase Il 超 家 族 解 旋 酶 
Distinct helicase family with a unique C-terminal domain including a metal-bind- 
1205 ing cysteine cluster 独特 的 解 旋 栈 家族， 具有 一 个 独特 的 CC 端 结构 域 ， 包含 半 
胱 氨 酸 金属 结合 
1234 ATPase components of various ABC-type transport systems, contain duplicated 


ATPase 不 同 ABC 型 转运 系统 中 的 ATPase 化 合 物 ， 包 含 二 倍 ATPase 


15 生命 之 根 + 237 。 


BER 
类 别 序号 ”直系 同 源 聚 类 

1235 Metal-dependent hydrolases of the beta-lactamase superfamily 8- 内 酰胺 酶 超 家 
族 I 中 的 金属 依赖 水 解 酶 

1237 Metal-dependent hydrolases of the beta-lactamase superfamily B- 内 酰胺 酶 超 家 
族 工 中 的 金属 依赖 水 解 酶 

1245 Predicted ATPase, RNase Linhibitor (RL1) homolog 预测 的 ATPase, RNase 
L 抑制 子 RLD 同 源 物 

1313 Uncharacterized Fe-S protein pfIX, homolog of pyruvate formate lyase activa- 
ting proteins 非典 型 Fe-S 蛋白 pfIX， 为 丙酮 酸 甲 酸 裂解 酶 激活 蛋白 同 源 物 

1326 Uncharacterized archaeal Zn-finger protein 非典 型 古 细 菌 锌 指 人 蛋白 

1355 Predicted dioxygenase 预测 的 加 双 氧 酶 

1365 Predicted ATPase (PP-loop superfamily) 预测 的 ATPase (PP 环 超 家 族 ) 

1407 Predicted ICC-like phosphoesterases 预测 的 类 ICC 磷酸 酯 酶 

1412 Uncharacterized proteins of PilT N-term superfamily PilT N- 期 超 家 族 非典 型 蛋 

- B 

1418 Predicted HD superfamily hydrolase 预测 的 HD 超 家 族 水 解 酶 

1439 Predicted nucleic acid-binding protein, consists of a PIN domain and a Zn-ribbon 
module 预测 的 核酸 结合 蛋白 ， 由 PIN 结构 域 和 锌 带 模块 组 成 

1458 Predicted DNA-binding protein containing PIN domain 预测 的 DNA 结合 蛋白 ， 
包含 PIN 结构 域 

1537 Predicted RNA-binding proteins 预测 的 RNA 结合 蛋白 

1545 Predicted nucleicacid-binding protein containing a Zn-ribbon 预测 的 核酸 结合 蛋 
白 ， 包含 一 个 锌 带 

1571 Predicted DNA-binding protein containing a Zn-ribbon domain 预测 的 DNA 结 
合 蛋 白 ， 包 含 一 个 锌 带 结构 域 

1608 Predicted archaeal kinase 预测 的 古 细 菌 激酶 

1646 Predicted phosphate-binding enzymes, TIM-barrel fold 预测 的 磷酸 结合 酶 ， 
TIM ÑE 

1759 ATP-utilizing enzymes of ATP-grasp superfamily (probably carboligases) ATP 
捕获 超 家 族 中 利用 ATP 的 酶 〈 可 能 是 醛 连 接 酶 ) 

1779 C4-type Zn-finger protein C4 型 锌 指 蛋 白 
Predicted metal-dependent RNase, consists of a metallo-beta-lactamase domain 

1782 and an RNA-binding KH domain 预测 的 金属 依赖 RNase， 由 一 个 金属 B 内 酰 


胺 酶 结构 域 及 一 个 RNA 结合 KH 结构 域 组 成 
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续 表 
类 别 序号 — EXE 
1818 Predicted RNA-binding protein, contains THUMP domain 预测 的 RNA 结合 蛋 
El. 包含 THUMP 结构 域 
Predicted metal-dependent RNase, consists of a metallo-beta-lactamase domain 
1829 and an RNA-binding KH domain 预测 的 金属 依赖 RNase， 由 一 个 金属 B- 内 栈 
胺 酶 结构 域 及 一 个 RNA 结合 KH 结构 域 组 成 
1831 Predicted metal-dependent hydrolase (urease superfamiy) 预测 的 金属 依赖 水 解 
酶 (尿素 酶 超 家 族 ) 
1855 ATPase (PilT family) ATPase (PilT 家 族 ) 
1907 Predicted archaeal sugar kinases 预测 的 古 细 菌 糖 激 酶 
1938 Archaeal enzymes of ATP-grasp superfamily ATP 捕获 起 家 族 中 的 古 细菌 酶 
1964 Predicted Fe-S oxidoreductases 预测 的 FeS 氧化 还 原 酶 
1988 Predicted membrane-bound metal-dependent hydrolases 预测 的 膜 连接 金属 依赖 
水 解 酶 
2047 Uncharacterized protein CATP-grasp superfamily) 非典 型 蛋白 质 〈ATP 捕获 
超 家 族 ) 
2102 Predicted ATPases of PP-loop superfamily 预测 的 PP 环 ATPase 超 家 族 
2118 DNA-binding protein DNA 结合 蛋白 
2129 Predicted phosphoesterases, related to the lce protein AII M) WMR, 5 lec 
蛋白 相关 
2151 Predicted metal-sulfur cluster biosynthetic enzyme 预测 的 金属 - 硫 仿 生物 合成 酶 
2220 Predicted Zn-dependent hydrolases of the beta-lactamase fold 预测 的 8 r MERRTE 
折合 锌 依赖 水 解 酶 
2244 Membrane protein involved in the export of O-antigen and teichoic acid 与 O fi 
原 和 磷 壁 酸 输出 相关 的 膜 蛋 白 
2520 Predicted methyltransferase 预测 的 甲 基 转移 酶 
3969 Predicted RNA-binding protein, contains TRAM domain 预测 的 RNA 结合 蛋 
Al. 包含 TRAM 结构 域 
(S) Unknown 11, 62, 32, 327, 392, 432, 585, 1303, 1371, 1379, 1373, 1422, 
proteins 来 知 1430, 1432, 1433, 1460, 1469, 1578, 1617, 1627, 1628, 1679, 
蛋白 1690, 1698, 1701, 1720. 1784, 1786, 1814, 1833, 1844, 1849, 


1888. 1909, 1916, 1931, 1945, 1990, 1991, 1992. 2029, 2034, 
2078, 2083, 2450, 2454, 2457, 2892, 
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